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内 容 简介 


植物 生理 学 是 生命 科学 的 基础 学 科 之 一 。 本 书 编 者 参考 了 国际 上 最 近 
几 年 较 通行 的 植物 生理 学 教材 的 章节 框架 和 内 容 , 并 尽 可 能 在 肉 容 上 反映 
转 际 上 本 学 科 的 最 新 研究 成 果 , 以 期 使 内 容 达 到 在 基础 性 .包容 性 、 遂 用 性 、 
先进 性 .参考 性 等 方面 的 统一 。 全 面 阐述 了 植物 生理 学 的 基本 概念 .基础 知 
识 及 本 学 科 的 前 沿 进展 等 ,同时 还 注意 将 实验 技术 方法 与 理 沦 内 容 有 机 结 
合 。 全 书 分 为 五 太 部 分 (植物 细胞 ,水 分 与 矿质 营养 ,植物 体内 的 物质 代谢 
及 能 量 转换 ,植物 的 生长 发 育 ,植物 环境 生理 ,植物 生物 技术 ) , 共 21 章 。 

本 书 可 用 作 综 合 大 学 及 农林 师范 院 校 的 植物 生理 学 和 植物 学 教材 ,也 
可 供 其 他 教学 科研 相关 人 员 及 中 学 生物 教师 参考 使 用 。 
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图 5-2 ” 草 每 叶片 的 缺 素 和 症状 (Buchanan et al. 2000) 
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所 21-] 所 丽人 齐 的 形态 示意 败 


1 存 科 f 养 的 C 生 坊 蜡 拆 南 基 。D 示 企 些 道 
条 伯 下 约 生 长 状 说 (B.C, Di。B 和 C 丰 在 植物 光照 培养 罕 内 请 通 存 和 矶 华中 培养 的 Columhia 生 塌 型 把 [南开 让 作 癌 
拉 厅 外 1A) 信人 十 培 其 条 | L 化 他 申 培 诈 的 Landsberg erecia 生 坊 台 所 | 而 并 
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我 国 的 高 等 教育 正在 进入 一 个 迅速 发 展 的 时 期 ， 我 们 要 在 扩大 办 学 规模 ， 提 高 办 学 效益 的 同 
时 ， 加 快 教育 教学 改革 的 步 懂 ， 培 养 高 质量 的 人 省 ， 

近年 来 ， 我 校 坚 持 以 人 媳 究 促 教 收 ， 通 过 采取 立项 研究 的 方式 ， 调 动 了 广大 教师 投身 教学 改革 的 
积极 性 ， 将 转变 教师 的 教育 思想 观念 与 教学 内 容 、 教 学 方法 上 改革 紧密 结合 起 来 ， 取 得 了 实效 。 这 次 
推出 的 农 科 主要 基础 课 系 人 询 部 材 ， 就 是 节 础 谍 教 师长 期 销 研 谍 程 体 系 和 和 教学 内 容 的 重要 成 果 。 他 们 
从 转变 教育 思想 人 手 ， 站 在 面向 21 世纪 科技 、 社 会 发 展 趋势 的 高 度 ， 对 农 科 主要 基础 课 的 教学 从 
容 进 行 “ 精 选 "、“ 重 组 ”和 “拓宽 ”， 将 现代 科学 理论 的 观点 和 方法 引 和 人 基础 谋 ， 强 调 学 生 思 维 能 
力 等 综合 素质 的 培养 。 

与 我 校 过 去 编写 的 基础 课 教材 相 比 ， 这 套 教 材 以 “整体 优化 ”和 和 “内容 更 新 ”为 册 发 点 ， 强 化 
了 基础 课 在 传授 基础 知识 、 培 养 基本 能 力 和 提高 综合 素质 方面 的 作用 ， 它 的 出 版 ， 将 对 提高 农 科 主 
要 基山 课 的 教学 质量 做 出 贡献 。 

在 科学 出 版 社 的 大 力 支 持 下 ， 我 校 组 织 编写 了 农 科 类 大 学 生 适 用 的 《大 学 基础 物理 》、 《大 学 数 
学 》.《 大 学 数学 〈 续 )》、《 应 用 概率 统计 》、《 基础 化 学 工 》、《 基 础 化 学 Jy、《 基 础 化 学 工 实验 》、 
《生物 化 学 》、《 植 物 生物 学 》、《 动 物 生物 学 》、《 植 物 生理 学 》、《 徽 生物 生物 学 》、《 动 物 生理 学 }》、 
《普通 壮 伟 学》 等 14 种 教材 。 建 设 农 科 主要 基础 课 系 列 教材 的 设想 也 得 到 了 北京 市 教委 的 重视 和 文 
持 ， 列 入 了 北京 市 教育 教学 改革 试点 项 目 。 

当前 ， 以 “ 统 编 救 材 ” 或 “规划 教材 ”为 核心 的 教材 建设 机 制 面临 转变 ， 这 套 教 材 是 我 校 如 强 
自身 教材 建设 的 一 次 尝试 ， 目 的 是 以 教材 建设 来 推动 学 以 基 础 课 教 学 内 容 和 课程 体系 的 整体 改革 。 
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我 国 自古 以 务农 为 小 ， 历 代 长 年 ,发展 田地 耕作 、 作 物 栽培 、 维 持 定居 的 社会 生活 。 在 不 断 地 
改善 农业 生产 技术 中 ， 和 逐步 发 据 出 植物 生长 的 一 些 特性 ， 多 方 加 以 利用 。 一 些 久 经 考验 的 传统 经 验 
(如 一 年 多 荐 复种 的 栽培 措施 等 ) 不 乏 植 物 生 理学 的 内 涵 ， 至 今 看 来 ， 仍 有 开发 余地 。 中 世纪 未 ， 
西欧 国家 掀起 了 工业 革命 。 蒸 汽 驱 动机 器 的 发 明 ， 使 得 生产 歼 率 十 倍 于 牲畜、 百倍 于 人 力 ! 工 、 
商 、 变 通 、 航 运 等 事业 从 而 电 起 ， 工 业 莲 懿 发 展 的 势力 遍及 全 世界 。 农 、 林 、 收 业 也 随 着 新 兴 社 会 
的 需要 ， 大 晤 度 地 迅猛 扩展 。 西 方 国 家 的 经 济 发 展 很 快 地 取代 了 我 国 历史 上 长 期 占有 的 经 济 优势 。 
新 型 事业 在 不 断 创 新 中 ， 需 要 应 用 物理 学 、 化 学 、 生 物 学 的 基础 知识 来 启迪 ， 从 而 带动 了 自然 科学 
的 理论 研究 。 

植物 生理 学 的 兴起 与 发 展 与 19 世纪 自然 科学 的 三 大 发 现 〈 细 胞 理论 、 进 化 论 、 物 质 与 能 量 守 
恒定 律 》 密 不 可 分 ， 早 期 的 植物 生理 学 先驱 们 采纳 物理 、 化 学 领先 建立 的 试验 方式 ， 用 来 分 析 从 生 
活 植物 中 观察 到 的 一 些 有 关 物 质 、 能 量 与 形态 转变 的 生理 现象 。 始 于 17 世纪 、 一 直 延 续 到 20 世纪 
中 期 的 有 关 植 物 营养 代谢 、 生 长 发 育 等 过 程 的 研究 ， 获 得 了 一 系列 丰硕 成 果 并 被 应 用 于 作物 由 间 生 
产 实 四 ， 为 光照 、 水 分 、 肥 源 、 工 壤 、 物 种 、 人 工资 源 的 简 用 制定 了 合理 的 措施 ， 田 治 作 物 的 单位 
面积 产量 也 因此 得 以 成 倍 提高 。 研 究 成 果 还 被 用 来 创造 一 些 适 于 温室 、 大 棚 、 厂 房 内 栽培 !、 加 工 、 
储藏 的 新 技术 ， 在 很 多 方面 极 大 地 改进 和 丰富 了 作物 生产 的 内 容 。 诸 如 化 取 和 农药 的 制造 、 组 织 培 
养 的 无 性 繁殖 与 菠 苗 脱 毒 、 彰 苗 移 栽 、 反 季节 园艺 栽培 、 农 产品 长 期 情 藏 保鲜 等 等 ， 无 一 不 是 植物 
生理 学 研究 成 果 的 实践 应 用 。 

高 等 植物 是 以 细胞 为 单元 ， 亚 步 建立 组 织 、 央 官 等 多 层次 的 形态 ， 并 且 和 周围 环境 密切 关联 的 
复杂 系统 。 植 物 生 理 的 研究 既 有 微观 的 对 个 别 现象 深入 到 分 于 水 平 的 细微 分 析 ， 又 有 宏观 的 对 其 部 
位 间 以 至 植株 与 环境 间 相 互 作用 的 整体 综合 。 植 物 界 种 类 多 样 ， 于 变 百 态 ， 形 态 功能 ,各自 有 蜡 。 
种 瓜 才能 得 瓜 ， 取 决 于 物种 的 遗传 属性 。20 世纪 中 时 ， 从 豌豆 杂交 试验 引发 了 遗传 学 的 系列 研究 ， 
以 至 后 来 分 子 生 物 学 的 迅 蕃 发 展 ， 连 迭 创 建 出 一 系列 破天荒 的 赫 新 概念 与 精巧 技术 。 分 子 生物 学 和 
遗传 工程 的 发 展 给 植物 生理 学 的 发 展 带 来 了 大 好 机 遇 ， 使 得 在 分 子 生 物 学 水 平 深 人 地 研究 和 解析 复 
杂 奇 妙 的 植物 生理 现象 成 为 苛 能 。 生 物 遗 传 局 性 乃 是 由 细胞 染色 体内 核酸 构成 的 基因 来 决定 的 。 基 
因 在 生物 个 体 发 育 过 程 中 的 表达 是 通过 核酸 分 子 中 所 包含 的 特异 碱 基 序 列 为 模板 ， 来 合成 对 应 的 蛋 
白质 以 执行 相应 功能 的 。 植 物 的 个 体 发 育 与 生命 活动 离 不 开 多 种 蛋白 质 所 操纵 的 生理 功能 。 反 过 来 
说 ， 应 用 基因 操作 技术 改善 作物 的 某 些 性 状 就 是 通过 最 终 改 变 某 些 参 与 性 状 表现 的 蛋白 或 其 功能 。 
鉴定 与 功能 蛋白 相对 应 的 核酸 片段 ， 将 其 加 以 改造 或 将 其 引 人 其 他 物种 ， 改 善 被 转化 植物 的 遗传 属 
性 及 其 个 体 的 生理 功能 ， 成 为 别开生面 的 创举 ! 

另外 ， 大 量 的 生理 、 生 态 研究 资料 显示 ， 环 境 的 营养 条 件 、 光 温 周期 的 转换 、 以 及 其 他 有 益 的 
或 有 伤害 的 境 遇 ， 对 植物 个 体 发 育 的 进程 与 遗传 属性 的 表达 与 变异 具有 显著 的 影响 和 调控 作用 。 植 
物 的 生命 活动 乃 是 内 部 遗传 信息 与 外 界 信息 相互 作用 的 具体 表现 。 植 物 个 体 的 生理 学 研究 正 是 串联 
微观 的 分 子 生 物 学 和 宏观 的 生态 学 的 中 间 环 节 ， 从 统筹 考虑 全 局 的 观点 出 发 ， 这 三 学 科 的 相互 协作 
才能 更 好 地 在 生产 实 不 中 发 挥 效 用 。 传 统 农田 生产 的 栽培 耕作 技术 ， 倾 向 于 将 植物 看 作 是 被 动 的 、 
“ 麻 本 不 仁 ” 的 生产 工具 ， 多 靠 人 为 的 照顾 与 安排 、 维 持 营 养 条 件 的 适当 配置 ， 以 及 防除 自然 与 生 
物 灾害 的 侵 淆 。 过 去 的 小 农 经 济 不 惜 劳力 不 计 成 本 ， 靠 人 力 的 经 营 与 物资 的 投入 来 保证 农作物 的 高 
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产 优质 ， 项 下 农 产 竟 进 人 市 场 经 济 后 ， 粮 食 作 物 、 林 木 、 果 蔬 等 生产 事业 ， 不 仅 需 要 生 广 阁 和 经 背 
者 熟练 掌握 植物 生理 学 的 一 般 知 识 ， 也 必须 锁 研 各 种 特急 植物 的 特有 生活 规律 ， 以 期 结合 实际 情况 
来 提高 生产 效率 和 经 济 效益 。 

高 等 植物 的 器 官 疝 可 以 借 激 素 、 生长 因子 等 微量 的 活性 物质 传递 信息 ， 有 些 人 工 模拟 的 制剂 已 
经 被 用 来 有 效 地 调控 作物 个 体 发 育 的 发 芽 、 抽 枝 、 展 叶 、 开 花 、 结 实 的 过 程 ， 协 调整 体 的 活动 来 适 
应 外 界 的 变化 。 在 提高 产 时 质量、 防除 灾害 的 侵犯 等 方面 ， 轻 使 地 路 消 其 些 制剂 就 足以 顶 蔡 大 量 的 
操作 ， 此 外 ， 设 施 园艺 无 士 栽 培 、 叶 面 施肥 、 工 厂 化 育苗 移 栽 、 组 织 培养 的 无 性 繁殖 .市 水 灌溉 等 
都 是 植物 生理 学 知识 被 用 于 生产 实践 的 范例 .植物 生理 学 研究 .[ 作 发 展 的 趋同 已 逐步 向 着 利用 客 种 
手段 以 改善 植物 本 身 的 生理 功能 、 充 分 发 挥 植 物 自身 主动 适应 复杂 多 变 的 环境 条 忻 以 及 高 效 利用 有 
限 水 分 养分 资源 的 方 和 发展， 最终 目 标 当 然 是 在 如 何 尽 量 减少 对 生态 环境 破坏 的 前 提 下 ， 生 产 出 人 
们 生活 所 需 的 优质 产品 。 

一 个 微米 级 大 小 的 植物 细胞 具有 发 育成 完整 植株 的 全 能 性 ， 植 物 细胞 内 部 包含 各 种 肌 活 应 变 的 
细胞 器 ， 通 过 网 络 的 联系 而 有 序 施工 ， 执 行 新 陈 代谢 的 使 命 。 它 能 将 周转 稀薄 的 简单 原料 与 弥散 的 
能 源 ， 合 成 结构 简 繁 不 掏 、 各 有 专 司 的 多 种 有 机 物 。 现 下 兴旺 发 过 的 有 宙 化 学 工业 能 够 制定 精巧 的 
工序 ， 大 批 景 生产 出 各 种 各 样 社会 所 需 的 产品 ， 这 些 产 品 大 都 是 利用 大 型 的 T 厂 装置 ， 经 高 温 、 高 
压 的 能 量 投 信 ， 加 工 成 植物 本 来 利用 自然 能 源 和 简单 物质 就 可 以 高 效 合 成 的 有 机 物 。 现 代 植 物 生理 
学 研究 的 重要 职责 之 一 就 是 努力 揭示 植物 细胞 自力 更 生 的 机 密 。 一 个 令 人 芸 念 、 梦 麻 以 求 的 设想 就 
是 创造 工艺 取代 植物 所 具有 的 高 超 的 同化 本 领 ， 以 使 人 类 在 生活 上 完全 摆脱 对 植物 产品 的 依赖 、 更 
为 自由 地 向 广阔 的 时 空 迈进 ! 

总 绪 现 代 植 物 生理 学 各 方面 的 成 果 、 编 写 适 用 于 高 等 院 校 教学 的 教材 是 一 项 很 有 意义 的 工作 。 
本 书 是 由 我 校 从 事 植物 生理 学 教研 工作 的 儿 位 骨干 成 员 编写 的 ， 他 们 分 工 协作 、 历 经 数 年 努力 ， 终 
平成 书 。 本 书 所 选用 的 素材 丰富 ， 有 些 是 经 典 的 内 容 ， 有 些 则 代表 植物 生理 学 的 新 趋向 以 及 植物 生 
理学 与 其 他 学 科 交 融合 作 开辟 出 的 新 领域 ， 特 别 是 在 以 往 困 内 常用 教材 的 基础 上 又 增加 了 一 些 新 的 
必要 内 容 ， 适 合 于 新 时 期 的 植物 生理 学 教学 实践 。 我 期 望 他 们 能 在 今后 随 着 植物 生理 学 的 发 展 ， 不 
断 地 进一步 充实 与 完善 教材 的 内 容 ， 为 我 国 植物 生理 学 的 发 展 做 出 贡献 。 
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许 智宏 序 


精 物 生理 学 是 生命 科学 的 基础 学 科 之 --*"、 因 此 也 县 各 类 高 等 院 校 相 关 专 业 学 生 的 必 禾 世 业 基础 
课程 之 一 。 但 近 十 余年 来 ， 我国 高 等 学 校 植物 生 归 学 教学 中 一 直 缺 乏 能 较 什 面 地 反映 植物 和 牛 理学 基 
本 内 容 和 最 新 进展 的 教材 。 中 国 农业 大 学 植物 生理 学 与 生物 化 党 国家 重点 实验 室 的 几 位 同志 最 近 纺 
写 了 这 本 《植物 牛 理学 》 教 材 ， 其 内 容 和 参考 了 国际 最 新 流行 教材 的 内 容 ， 在 全 面 介绍 植物 生理 学 的 
基本 知识 和 概念 以 及 经 典 内 容 之 外 ， 又 扼要 介绍 了 植物 生理 学 的 最 新 研究 进展 ， 并 力求 反映 由 于 分 
子 竺 物 学 发 展 及 其 与 植物 生理 学 研究 和 结合 对 植物 生理 学 本 身 发 展 的 深刻 影响 。 教 材 内 容 强 再 了 植 
物 生理 学 研究 的 核心 内 容 是 植物 生命 活动 过 程 中 的 “功能 及 其 调控 机 理 ”， 注重 了 阐述 从 “基因 表 
达 ” 到 “人 性状 表达 ”之 间 的 植物 体内 一 系 人 出 信息 传递 、 能 量 与 物质 代谢 等 过 程 的 分 子 调 控 机 制 。 教 
材 除 了 注意 保留 植物 生理 学 的 经 典章 节 的 内 容 外 ， 新 增加 了 “植物 细胞 离子 跨 蓝 运输 ”、“ 植 物 的 次 
生物 质 代 计 ”、.“ 植 物 激 素 作用 机 理 ”.“ 植 物 细胞 信号 转 导 ”.“ 植 物 生 物 技术 ”等 数 章 重要 内 容 ， 教 
材 最 后 还 介绍 了 模式 植物 拟 元 芥 。 这 些 内 容 的 增加 一 方面 无 疑 是 反映 了 植物 生理 学 研究 的 进展 ， 奖 
时 对 逐步 改变 我 国 高 等 学 校 植物 生理 学 教材 一 直 按照 理 、 工 、 农 、 医 、 师 分 类 使 用 不 同 内 容 版 本 的 
做 法 是 一 有 益 的 尝试 。 本 教材 内 容 在 基础 性 、 通 用 性 、 先 进 性 、 参 考 性 等 方面 达到 了 较 好 的 统一 。 

随 着 拟 南 并 、 水 稻 等 模式 植物 基因 组 爹 序列 测序 工作 的 完成 ， 植 物 科学 整体 研究 工作 的 重点 将 
逐步 转向 “功能 基因 组 ”的 研究 ， 即 研究 与 植物 代谢 和 生长 发 育 的 分 子 调控 机 理 、 作 物 重 要 农艺 性 
状 表达 密切 相关 的 基因 的 功能 及 相互 作用 。 而 从 “基因 表达 ”到 “性 状 表达 ”之 向 的 过 程 是 通过 植 
物体 内 一 系列 信息 传递 、 能 景 与 物质 代 许 等 复杂 的 生理 生化 过 程 及 其 调控 环节 来 实现 的 ， 而 “植物 
生理 学 ” 正 是 在 植物 整体 、 组 织 器 官 、 细 胞 及 分 子 水 平 上 研究 这 些 复杂 生命 活动 过 程 及 其 调控 机 制 
的 科学 。 也 就 是 说 ,植物 生理 学 的 研究 正 是 基因 水 平 的 研究 与 性 状 表达 的 研究 之 则 的 “桥梁 ”。 可 
以 预言 ，21 世纪 的 植物 生理 学 将 逐步 发 展 成 为 围绕 植物 生命 活动 过 程 的 “功能 实现 及 其 调控 机 理 ”、 
在 植物 功能 基因 组 的 水 平 上 全 面 探讨 植物 生长 发 育 分 子 机 理 的 全 新 学 科 。 我 期 待 着 本 教材 在 我 国 高 
校 植 物 生理 学 的 教学 过 程 中 发 挥 积极 的 促进 作用 ， 也 希望 救 材 内 容 在 今后 的 改编 或 再 版 时 能 不 断 与 


时 候 进 ， 


2003 年 2 月 20 日 
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植物 生理 学 是 生命 科学 的 基础 学 科 之 一 ， 困 此 也 是 各 类 院 校 中 与 生物 学 相关 的 专业 的 本 科 及 研 
究 生 必修 的 一 门 专业 基础 课程 。 

在 过 去 的 几 十 年 中 ， 与 我 国 高 等 学 校 教学 使 用 教材 一 直 按照 理工 、 农 、 医 、 师 分 类 使 用 不 同 
教材 的 做 法 相 一 致 ， 植 物 生 理学 教材 一 直 沿袭 理 ， 农 、 医 、 师 等 的 划分 方法 分 别 使 用 各 主管 部 门 组 
织 编写 的 相应 教材 。 这 种 条 块 分 割 的 做 法 在 一 定 程度 上 有 悖 于 植物 生理 学 作为 生物 学 专业 基础 课程 
的 性 质 ， 也 在 事实 上 限制 了 我 国 植物 生理 学 教材 内 容 的 基础 性 、 包 容 性 、 通 用 性 、 参 考 性 及 先进 
性 。 例 如 ， 以 往 农业 院 校 农学 类 各 专业 使 用 的 植物 生理 学 教材 内 容 可 能 更 注重 强调 与 作物 栽培 相关 
的 内 容 ， 而 医学 院 校 相关 专业 则 可 能 更 多 强调 与 中 草药 相关 的 知识 等 等 ， 再 加 上 对 教材 篇 幅 和 讲课 
时 数 的 限制 ， 导 致 我 国 的 植物 生理 学 教材 的 内 容 一 直 与 国际 通行 的 教材 存在 较 大 差距 。 而 植物 生理 
学 作为 生命 科学 的 基础 学 科 之 一 有 其 自身 的 性 质 和 内 涵 ， 主 要 应 包括 对 植物 生理 学 的 基本 概念 的 阅 
述 、 基 础 知识 的 全 面 介 绍 、 本 学 科 的 最 新 进展 等 。 同 时 ， 植 物 生 理学 是 一 门 实验 科学 ， 教 材 还 应 注 
意 将 实验 技术 方法 与 理论 内 容 有 机 结合 。 在 考虑 到 这 些 因素 的 前 担 下 ， 编 者 在 反复 期 酌 、 讨 论 的 基 
础 上 确定 了 本 书 的 编写 原则 ， 依据 植物 生理 学 的 自身 学 科 性 质 ， 在 力求 较 全 面 地 阐述 基本 概念 和 介 
绍 基础 知识 的 基础 上 ， 参 考 国 际 上 最 近 几 年 较 通 行 的 植物 生理 学 教材 的 章节 框架 和 内 容 ， 并 尽 可 能 
在 内 容 上 反映 国际 上 本 学 科 的 最 新 研究 成 果 ， 以 期 使 本 教材 内 容 达 到 在 基础 性 、 遂 用 性 、 先 进 性 、 
参考 性 等 方面 的 统一 ， 

参加 本 教材 编写 的 人 员 均 为 中 国 农业 大 学 植物 生理 学 与 生物 化 学 国家 重点 实验 室 的 主要 学 术 骨 
干 。 在 对 编写 内 容 分 工时 ， 基 本 上 是 结合 各 人 相对 专长 的 研究 领域 进行 的 ， 以 保证 教材 内 容 能 尽 可 
能 充分 反映 相关 领域 的 最 新 研究 进展 和 内 容 。 本 教材 共 分 二 十 一 章 。 绪 论 和 第 四 、 五 、 十 八 、 一 十 
一 章 由 武 维 华 编写 ; 第 一 、 二 、 三 、 六 、 八 、 十 章 由 密 明 编写 ， 第 七 、 十 四 、 十 五 、 十 六 、 十 七 章 
由 张 易 秋 编写 ; 第 九 、 十 一 、 十 二 、 十 三 章 由 张 军 编写 ; 第 二 十 章 由 王 学 臣 和 武 维 华 编 写 ， 第 一 十 
一 章 由 胡 剑 和 武 维 华 编写 。 在 完成 初稿 后 ， 先 在 编写 人 员 间 相互 交叉 审阅 ， 在 避免 不 同 章节 内 容重 
复 或 遗漏 的 同时 ， 也 对 书稿 敌 了 初步 校正 。 然 后 由 武 维 华 统 稿 ， 最 后 经 王 学 臣 教授 审定 全 稿 。 科 学 
出 版 社 的 莫 结 胜 女 十 在 本 书 的 文字 、 图 表 及 其 格式 的 修改 审定 方面 做 了 大 量 工 作 。 

本 教材 的 编写 得 到 了 科学 出 版 社 科学 出 版 中 心 和 中 国 农业 大 学 教务 处 的 指导 和 关心 ， 同 时 也 得 
到 了 编写 人 员 所 在 单位 中 国 农业 大 学 许多 领导 和 师 生 的 关心 和 帮助 。 在 此 一 并 表示 感谢 。 编 者 对 教 
材 中 所 引用 的 许多 国内 外 教材 、 专 著 及 科技 期 刊 的 大 量 资料 和 图 片 均 尽 最 大 可 能 一 一 做 了 标注 ， 如 
有 遗漏 和 错误 敬 请 见谅 。 

尽管 编写 者 尽 了 最 大 努力 期 望 本 书 在 全 面 介绍 植物 生理 学 基本 概念 和 基础 知识 的 同时 ， 也 尽 可 
能 地 反映 植物 生理 学 研究 领域 近 十 年 来 的 最 新 进展 ， 但 由 于 一 方面 本 领域 从 分 子 水 平 探讨 植物 生长 
发 言 机 理 的 研究 成 果 日 新 月 异 ， 另 一 方面 编者 的 水 平 也 有 限 ， 所 以 内 容 上 可 能 尚 不 尽 如 和 人意 .此 
外 ， 尽 管 我 们 在 文字 、 图 表 等 方面 已 十 分 仔细 认真 ， 但 仍 难免 会 有 一 些 错误 ， 敬 请 读者 见谅 。 同 
时 ， 也 望 读 考 能 将 对 本 书 的 意见 和 建议 反馈 给 我 们 ， 以 便 在 本 书 有 机 会 再 版 时 予以 相应 的 收 改 。 











编 者 
2002 年 10 月 于 中 国 农业 大 学 档 物 生理 学 与 生物 化 学 国家 重点 实验 室 
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一 、 作 物 惫 肥 特 点 eeneee see eeeeee see eenrnrenonnrrennntrernnaeeoossooooosooisssros (112) 

二 、 施 肥 指 棕 -ee (112) 
三 、 提 高 肥料 利用 效率 的 措 廊 人 ttt (113) 
第 五 节 植物 的 无 土 栽培 eeeerrrr {113) 
一 、 无 土 栽培 的 种 娄 和 设施 ee (113» 

二 、 植 物 无 士 栽培 音 养 注 。 和 ee eeeere senrrrr ne seeeeeeennneeeooorrrooorrroorooioeee (114) 

三 、 鞠 土 裁 培 的 优点 和 发 展 前 景 ee (115) 
小 结 ee (115) 
思考 是 ee Hato mmr 上 i 上... (116) 
第 二 部 分 植物 体内 前 物质 屁 谢 及 能 量 转 换 ee {117) 
第 六 章 光合 作用 I ， 植物 对 光 能 的 吸收 与 转换 PE {117) 
第 一 节 ”光合 作用 概 巡 seese 和 eeeee (117) 
第 二 节 光合 作用 的 结构 基础 ; 叶绿体 的 超 微 结构 和 (118) 
一 、 叶 绿 体 的 一 般 结 攀 ee 人 eee (118) 

二 、 类 森 体 ee (119) 

第 三 节 并 能 的 吸收 和 传递 和 (120) 
光 的 性 质 和 光 能 的 转 禹 eee (120) 

二 、 叶绿体 色素 ee (122) 

第 四 节 殉 反 应 中 心 和 电子 传递 过 程 和 (128) 
一 、 光 合作 用 的 光化学 反应 人 eeere nes neernrrrrnnnenaeeeereeeonen (128) 

二 、 光 反应 中 心 人 e 【nn (129) 

三 、 电 子 传递 链 eeeee (131) 

第 五 节 ATP 的 合成 TT (140) 
一 、ATP 合成 酯 nt (140) 

二 、 ATP 产生 的 机 制 和 (142) 
第 六 上 千 ” 光 能 的 分 配 调节 和 关 保 护 和 ee (143》 
光 能 的 分 配 调 节 本 (143) 
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二 、 卡 尔 文 循环 的 调 东 eoseeeeetee 和 en (C154) 

三 、 光 了 呼 乌 人 (156) 
第 二 节 ”交合 碳 同 化 的 Gs 代谢 途径 ete (157) 
一 、C, 植物 解剖 结构 特征 ee (158Y 

二 、C 光合 碳 代 谢 遂 径 -ee 《159) 

三 、C, 途 么 的 调节 及 其 生理 生态 首 败 ee 人 tn (161) 
第 三 节 景 天 酸 代 谢 途 入 ee (C162) 
一 、CAM 找 谢 途 各 ne (162) 

二 、Cs、Gs 与 CAM 植物 光合 特性 比较 ee (C163) 

第 四 节 ” 苏 琅 与 淀粉 的 合 威 ee (C165Y) 
一 、 在 细胞 质 中 合成 芯 糖 ee (165) 

二 、 在 质 体 中 合成 淀粉 和 C166) 

三 、 同 化 物 在 叶绿体 与 细胞 质 间 的 耸 配 erreeaeree ve CHG6B) 
第 五 节 ”着 合 作用 生态 生理 ee (167) 
一 、 征 物 的 光合 速 府 ee (187) 

二 、 影 响 光 合作 用 的 因 蒜 ee C168) 

三 、 光 各 作用 与 作物 产量 和 {174) 
小 铺 ee ee seasesasaaesazesssaayeeaaaaneeaaasaeae {175) 
思考 题 ee as tr 和 we C176) 
第 具 音 ”植物 的 呼吸 代谢 及 能 量 和 转换 .ee err ne (C177) 
第 一 节 ”呼吸 作用 的 概念 ee 《177》 
一 、 呼 吸 作 用 的 概念 ee 【nn 《177》 

二 、 了 呼吸 作用 的 生理 指标 人 (177) 
第 二 节 ”植物 呼吸 代谢 族 往 ee C178) 
-~ 一 、 淀粉 和 莫 糖 的 降解 TT 和 和 Clr8) 

二 、 糖 酵 解 途 御 ，e re {180) 

三 ， 三 拔 酸 循环 和 {182) 

四 、 磷酸 成 精 途 径 和 (185) 

五 、 电 子 忧 递 备 人 (]87) 

六 、 思 化 克 柄 人 esetertete om 190) 
第 三 节 ”呼吸 代谢 的 调 接 ve (193) 
腺 普 酸 库 和 能 薪 和 和 {193) 

二 、 粮 醇 解 的 调控 让 {193) 

三 、 三 搬 酸 循环 的 调 指 下 C1947 
第 四 节 ”影响 植物 呼吸 的 因素 站 ee (194) 
一 、 影 响 植 物 呼 吸 的 自身 因素 呈 人 ne (194) 
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小 结 和 C1956) 
思考 是 {197) 
第 九 章 植物 的 次 生物 质 代 谢 ee (198) 
第 一 节 植物 次 生 代 谢 物 esse 上 【nn (198) 
一 、 酚 类 化 合 物 及 其 衍生 和 掀 eeeoveeesesvv yesenerseeeeoseeoeyeeeeeyeseewwaenesenon C198) 

二 、 蓓 髓 类 tt (203) 

三 、 会 所 化 合 物 【nt {206) 
第 二 节 ”植保 素 和 木质 匣 -pp (208) 
- ~-、 和 祠 梨 过 {208) 

二 、 森 质 革 oo (209) 
第 三 节 ”植物 次 生 代 谢 的 意义 及 其 基因 工程 pe 《2107 
一 、 植 物 次 生 代 谢 的 章光 ee (210》 

二 、 植 物 次 生 代 谢 的 细 胸 和 基因 十 程 ee see {210) 
让 鳍 a (211) 
思考 是 和 eee seesene ssee ereeenineeaiinnnnsosrrennornoreooonoreoorooonreeoooooooorors (2121 
第 十 章 ” 玫 皮 部 运输 与 同化 物 耸 本 9 (213) 
第 一 节 ” 填 皮 部 中 的 同化 物 运输 eee (213) 
一 、 垃 皮 部 是 同化 物 运输 的 主要 途 逢 ee (213) 

二 、 韦 度 部 的 缚 构 -ee (214) 

三 、 末 皮 部 运输 物质 eve 《218》 
第 二 节 “ 韧 皮 部 运输 的 机 制 en (220) 
一 、 压 力 流动 学 说 ee Ha (221) 

二 、 其 他 韧 皮 部 运输 机 制 nt {223) 

第 三 节 役 水 化 合 物 的 装载 和 伸 出 和 (223) 
一 、 雾 皮 部 的 装载 nn (223) 

二 、 才 皮 部 的 印 出 nn {228) 

二 、 库 - 源 转 变 中 的 装载 利 外 出 诈 逢 ee (C230) 

四 、 密 胚珠 技 林 名。eeereeen rn 任 nreeseeeaaeeeeeestteteeeeaeseeerrreeonrnroorooonerooseteooeteonty (231) 
第 四 节 ”同化 物 的 配置 和 人 和 分配 -ee (231) 
一 、 同 化 物 的 配置 ee (232) 
同化 物 的 分 配 和 (233) 

三 ， 源 库 的 协调 ee nn seeerreee seeeeseeeeeeeeeorroonrrrnoneoataaeeroeeon 《2357 

四 、 同 化物 的 再 利用 条 再 分 配 站 ee eeeeeoeeeerrrern rr roseasnesss (237) 
让 铺 nn 下 《237) 
思考 题 本 (237} 
第 三 部 分 植物 的 生长 发 育 ee (239) 
第 十 一 章 ”植物 的 生长 、 分 化 和 党 育 ee (239) 
第 一 节 ”植物 生长 分 析 (239) 
一 、 植物 生长 的 测量 指标 ee 《2407》 

一 、 植物 生长 的 分 析 方 法 PT 和 (240) 
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第 二 节 ”植物 细胞 的 生长 和 分 代 peeeoeeeoee ee (242) 
--、 植 物 细胞 分 必 ee 【2427 

二 、 植 物 细胞 女 化 ee 《243) 

二 、 植 物 程序 性 网 胸 死 亡 -ee ee (246) 
第 三 节 植物 生长 发 育 概 述 ee (247) 
一 、 高 等 植物 生长 发 育 的 特点 ee 人 sree (247) 

二 、 植 物 生 长 发 育 的 控制 ee (248) 

三 、 植 物 胚 胎 发 谊 ee (249) 

四 、 种 子 的 戎 尝 ，。 ee (253) 

五 、 根 么 的 生长 向 化 ee eeeeooeeenaneeaaierrrasoronnoeeonnreeasrrrrosorooeaeooosenoroors (254) 

六 、 芭 的 生长 分 答 re 人 es 人 en (256) 

七 、q[ 的 生长 分 伦 ee ee {258) 

八 、 植 物 生 长 的 相关 竹 eeeer re reneeererresrerrrereeoriooooenriooroorooyroroorareiatoroooorv {259) 

小 结 本 (263) 
轩 游 题 er a (263) 
第 十 二 章 ”植物 生长 物 顾 和 ee PE ws C265) 
第 一 节 ”植物 生长 物质 的 概念 …… Mn So (265) 
第 二 节 生长 案 eeee (267) 
一 、 牛 长 寨 的 发 现 和 种 类 eeee nn (267) 

二 、 生 长 察 的 生物 合成 、 运 输入 谢 en (268) 

三 、 生 长 察 的 生理 功能 eeeerrerrerrrr (275) 
第 三 节 赤 埠 案 mp 和 (279) 
一 、 赤 老 察 的 发 更 ee 【nt (279) 

二 、 赤 霸 素 的 结构 及 其 分 类 和 《273) 

三 赤 惫 素 的 生物 合成 和 代谢 CBO0) 

四 ， 赤 震 素 的 生理 北 麻 ee (285) 
第 四 节 ”细胞 分 列车 ee (286) 
一 、 细 胸 分 型 奈 的 发 现 seeer senseneneneeeerrreerernnnrnerneenrrennerrnnenneeeenieentressss (287) 

二 、 细胞 和 分裂 素 的 结构 和 分 类 和 (287) 

三 ， 细胞 分 裂 素 的 生物 合成 、 运输 和 代谢 -ee (288) 

四 、 细胞 分 裂 束 的 生理 功能 和 (290) 

第 五 节 脱落 酸 和 C295) 
一 、 脱 落 酸 的 发 现 nn (295) 

二 、 脱落 酸 的 结构 与 活性 人 (296) 

三 、 脱 莫 酸 的 生物 合成 、 运 输 和 代谢 eeeee Hana (296) 

四 、 脱 落 酸 的 生理 功 甬 -reneee re 人们 人 eereeenenenreennnnrrrreenreeen ee 《298》 

第 六 节 乙烯 和 C301) 
_. 乙烯 的 发 现 和 (301) 

二 、 乙 烯 竟 结构 和 生物 合成 (302) 

三 ， 乙烯 的 生理 功能 | C306) 
第 七 节 其 他 植物 生长 物质 和 (308) 
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二 ，、 鞠 莉 酸 ee (311) 

三 、 其 他 内 源 植 物 生长 物质 {311) 
小 结 ， Ce (313) 
思 泗 题 .peeee ev ee (314) 
第 十 三 章 植物油 素 作用 机 理 ………' PT (316) 
一 ， 生 长 束缚 合 恒 白 ABPl te ti C316} 

二 、， 生 长 泰信 号 传递 途径 -pe (316) 

三 、 生 长 索 早 期 反应 基因 和 次 级 反应 医 国 人 {317) 
第 二 节 赤 考 素 作 用 机 于 .pe (319) 
一 、 赤 霉 素 诱导 a 淀粉 矿 的 分 子 机 制 ee (319) 

二 、 示 需 素 促进 细胞 坤 长 和 分 虱 的 机 制 ee (323) 
第 三 节 细胞 分 发 素 eeree (324) 
一 、 组 胞 分 列宁 的 受 委 en (324) 

二 、 细 胞 分 玖 素 诱 导 基 因 和 ee re (324) 

三 、 幼 移 分 柳 罕 的 信号 侍 递 途 么 人 eet 325) 
第 四 节 ” 脱 幕 酸 eee 人 eeeeree 和 er (326) 
一 、ABA 调节 气孔 运动 的 分 子 及 生理 机 制 和 ee (329) 

二 、ABA 诱导 基 央 及 其 表达 的 调控 《3297》 

第 五 节 忆 缮 nt (330) 
己 燃 器 体 于 (330) 

二 、 乙烯 信 号 优 递 系统 TT (332) 

三 、 乙 笑 诱 学 营 因 err (333) 
小 铺 {333) 
思考 题 ee eyeeveeerrrrrre 人 ee (334) 
第 十 四 章 ”植物 前 运动 ee {335) 
第 一 节 ”向 性 运 劫 ee (335) 
一 ，、 向 光 性 ee ds {335) 

二 、 向 重力 性 ten pea (337) 

三 、 其 他 向 性 eereeeeeeeere 《341》 
第 二 节 ”感性 运 勒 ee (341) 
一 、 感 震 性 nn (341) 

二 、 感 夜 性 (C342) 

三 、 感 温 性 tt {342) 

第 三 节 细胞 质 运动 和 细胞 器 的 运动 和 《342) 
一 、 细 移 质 乌 动 er (343) 

二 、 细 胞 器 运动 ee {343) 
第 四 节 ”生物 鲜 一 一 生命 前 肉 源 节 夫 (343) 
一 、 生 命 的 节律 现象 (343) 

二 、 近 似 异 站 节奏 的 一 般 特 年 和 {344) 


三 、 内 源 节 考 对 环境 信号 的 成 应 于 人 

外， 对 生物钟 村 制 的 研 容 ee C346) 
小 请 (C347) 
思考 是 .ee C347) 
第 十 五 章 ”植物 的 光 控 发育 ee (3d8) 
第 一 节 ”植物 光 形 态 建 成 pe (349) 
.-、 粳 物 的 光 受 位 ectrrer ntti {349) 

二 、 兆 签 色 素 eee (349) 

三 、 蓝光 和 紫外 将 友 应 本 《 35) 
第 二 节 ” 光 周期 现 锡 eye ee {358) 
一 、 植 物 光 周 期 现象 的 发 现 和 成 花 反 应 的 光 周 期 类 型“ (359) 

二 、 光 出 期 诱导 的 机 理 人 seese eeerreeeeernenninene errrrrreenroeeeo see orrs 《363) 

三 、 光 周期 理论 在 农业 生产 上 的 应 用 ee (368) 
A 铺 (369) 
思考 题 和 {369) 
第 十 六 章 ”温度 对 补 物 发 育 的 调控 作用 eeeeeeeee 《3711 
第 一 节 ”植物 生长 发 育 的 温 周 期 -eve 《3713 
一 、 渴 度 对 模 物 生长 和 分 布 的 影响 ee Hd 《3711) 

二 ,植物 生长 发 痛 的 温 周期 现 锡 人 (372) 
第 二 节 ” 春 化 作用 ese 和 eieee (373} 
--、 春 化 作用 的 概念 和 反应 类 王 1 (373) 

二 、 植物 通过 春 化 的 条 和 件 和 ne C373Y 

三 、 春 化 作用 的 机 建 on (3756) 

四 .者 北 作 用 在 农业 生产 上 的 应用 9 ean C377) 
第 三 节 ”植物 的 休眠 reeserereeete rerneereerrirerrrrrrrrreeirreenie ee {378) 
一 、 休 眠 的 散 官 和 类 型 -ee 和 ren (378) 

二 、 体 眠 的 诱导 习作 (379) 

三 种 子 休眠 … (380) 

四 、 敬 养 器 官 休 服 ee (382) 
小 针 es 。 (383) 
思考 组 ,re (2383 
第 十 七 章 植物 的 生殖 与 成 熟 生 理 eee (385) 
第 一 节 花芽 分 化 和 性 别 表达 (385) 
一。 从 营养 生长 到 生殖 生长 的 过 湾 和 {385) 

二 、 性别 分 化 与 表达 (387) 

第 二 节 受精 生理 eve eeeer ee eeaerrrrnrrr ne 《390) 
一、 花粉 与 福 头 生理 ee {391) 

二 ,授粉 与 受精 的 分 子 机 理 让 (393) 

第 三 节 种 子 的 发 育 和 成 况 ee (395) 
一、 种 子 发 育 过 程 中 的 生理 生化 变化 rr 《395 1 

二 、 种 子 发 育 的 基 固 接 制 er (397) 


一 、 和 果实 的 发 谊 ee (398) 

和 人 成 要 过 程 中 的 生理 生化 变化 和 {308) 

第 五 入 植物 的 衰老 和 C401) 
一 、 植 物 豪 老人 C401) 

一 、 讨 老 的 调控 ne (403) 

第 六 节 ”植物 内 官 的 脱 薪 nn {A405) 
一 、 脱 落 的 机 制 ee fd4067 

二 、 脱 落 的 环境 依 生 ee {407) 

三 、 脱 落 的 调控 ee (407) 
A 铺 (408) 
思考 是 -ee (408) 
第 十 八 章 植物 细胞 信和 写 转 导 和 (4097 
第 一 节 ”植物 细胞 信号 转 导 概述 ee (409) 
二 节 ”参与 细胞 信号 转 导 的 主要 因子 ee {410) 
一 、 雯 体 【i am L410) 

二 、GTP 结合 调节 看 和 白 i (414) 

三 、 环 化 单 磷酸 腺 苦 se (415) 

四 、 暂 与 暂 调 蛋白 《4173 

五 、 三 醋酸 肌 醇 下 《418》 

六 、 赴 和 白 激酶 和 蛋白 故 酸 酶 en (4193 

七 、 纸 胞 骨 碳 本 (C421) 
第 三 节 植物 细胞 信号 转 导 机 制 人 teeseeere (421) 
一 、 上 气孔 运 动 调节 的 细胞 信和 号 转 导 机 制 ee 人 nr (421) 

二 植物 与 病原 互 作 的 入 号 转 导 机 制 和 {4d23Y 

三 、 植 物 细胞 的 光 信 和 号 转 导 机制 {24) 
小 铺 ee (A25Y 
思考 题 et (425) 
第 四 部 分 植物 环境 生理 pre PT (426) 
第 十 九 童 植物 道 境 生 理 ee 《4267 
第 一 节 ” 闭 境 的 概念 及 植物 对 道 境 的 适应 性 和 (426) 
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绪 论 
一 、 植 物 生理 学 的 学 习 和 研究 内 容 


植物 生理 学 (plant physiology) 以 学 习 和 研究 构成 植物 的 各 部 分 乃至 整体 的 功能 及 其 调控 机 理 为 
主要 内 容 , 通 过 了 解 其 功能 实现 过 程 及 其 调控 的 机 理 来 不 断 深入 地 阐明 植物 生命 活动 的 规律 和 本 质 。 
简 言 之 ,植物 生理 学 研究 和 探讨 的 核心 内 容 是 植物 生命 活动 过 程 中 的 “功能 及 其 调控 机 理 ”。 诸 如 植 
物 根 组 织 细 胞 如 何 自 土壤 或 本 体 中 吸收 无 机 营养 和 水 分 ,叶片 组 织 中 叶肉 细胞 的 叶绿体 如 何 自 大 气 
环境 中 国定 二 气 化 碳 ,、 杆 物体 内 的 无 机 物 和 有 机 物 如 何 通过 维 管束 被 转运 .植物 各 部 分 的 活 细胞 如 何 
感受 并 传递 环境 刺激 信号 ,植物 如 何 适 应 恶劣 自然 环境 等 等 功能 实现 过 程 的 机 制 以 及 不 同 功 能 过 程 
之 间 药 相互 协调 和 作用 机 理 等 ,这 些 都 属于 植物 生理 学 的 研究 范 畸 。 

需 蜂 特 划 指出 的 是 ,植物 生理 学 的 研究 范畴 并 不 局 限 在 个 体 、 组 织 和 器 宫 .细胞 .分子 等 某 一 结构 
层面 上 ,研究 植物 生命 活动 功能 的 过 程 可 以 是 在 较为 宏观 的 个 体 或 组 织 .器 官 水 平 上 ,也 可 以 是 在 细 
胞 和 分 子 术 平 上 。 例 如 ,在 20 世纪 50~70 年 代 , 植 物 生 理学 家 们 在 叶肉 细胞 和 叶绿体 结构 水 平 上 研 
究 植 物 的 光合 作用 过 程 及 其 调控 机 制 ;但 在 20 世纪 后 期 至 现在 ,人 们 逐步 地 开始 在 类 于 体 膜 蛋 白 复 
合体 ,光合 碳 代谢 的 关键 酶 的 基因 表达 调控 等 分 子 及 分 子 遗 传 水 平 上 研究 光合 机 理 及 其 调控 。 特 划 
是 近 几 年 来 , 随 着 植物 基因 组 学 研究 的 迅猛 发 展 ,植物 科学 家 们 已 经 开始 了 “植物 功能 基因 组 学 ” 
(plant functional genomics) 的 研究 ,而 植物 生理 学 正 是 以 研究 植物 的 “功能 过 程 及 其 调控 机 制 * 的 科 
学 ,这 无 疑 为 植物 生理 学 研究 的 发 展 提供 了 更 为 广阔 的 空间 。 从 分 子 遗 传 学 的 概念 来 讲 , 植 物 各 种 性 
状 的 表达 是 由 基因 的 表达 及 其 调控 来 控制 的 ,而 从 基因 表达 到 性 状 表达 的 过程 是 依赖 多 种 生理 生化 
过 程 ( 即 功能 实现 过 程 ) 及 其 调控 来 实现 的 。 杠 据 植物 生理 学 内 涵 的 不 断 变 化 .人 们 也 不 断 地 提出 一 
些 新 的 学 科 名 称 来 试图 反映 这 些 变 化 ,如 近年 来 就 有 "植物 分 子 生理 学 ”(plant molecular physiology) 
的 提 法 。 我 们 认为 ,对 于 植物 生理 学 家 来 说 重要 的 还 是 不 断 地 以 发 展 的 腿 光 和 人 态度 去 理解 和 充实 植 
物 生理 学 的 真正 内 涵 。 

植物 完成 其 生活 史 的 生命 活动 过 程 十 分 复杂 , 从 植物 生理 学 的 角度 可 人 为 地 将 其 大 至 分 为 生长 
发 育 与 形态 建成 .物质 与 能 苦 代 谢 、 信 息 传 递 和 信和 号 转 导 三 个 大 的 方面 。 

植物 的 生长 发 育 是 植物 生命 活动 的 外 在 表现 。 生 长 是 指 由 于 细胞 数目 增加 、 细 胞 体积 的 扩大 而 
导致 的 植物 个 体 体积 和 重量 的 增加 ;而 发 育 是 指 由 于 细胞 的 分 化 所 导致 的 新 组 织 、 新 器 官 的 出 现 所 造 
成 的 一 系列 形态 变化 (或 称 形态 建成 ) ,包括 从 种 子 萌 发 , 根 , 茎 , 叶 的 生长 ,直到 开花 ,结实 , 衰 老 、 死 亡 
的 全 过 程 。 人 类 对 植物 生命 活动 的 认识 正 是 从 对 其 生长 发 育 的 观察 和 描述 开始 的 。 而 植物 生长 发 育 
的 基础 是 植物 体内 的 物质 和 能 量 转 化 过 程 (或 称 为 物质 与 能 量 代谢 过 程 )。 

植物 的 代谢 活动 包括 水 分 和 养分 的 吸收 .植物 体内 各 种 物质 的 运输 .无 机 物 的 同化 与 利用 . 磋 水 
化 合 物 的 合成 与 分 解 及 转化 等 等 。 作 为 实现 和 完成 植物 生长 发 育 过 程 基础 的 各 种 代谢 过 程 受到 多 方 
面 内 素 的 调节 ,除了 某 一 代谢 过 程 自身 在 其 各 个 环节 上 存在 复业 的 调节 机 制 外 ,不 同 代谢 过 程 之 间 也 
存在 有 机 的 协调 。 与 其 他 生物 种 类 相 比 较 , 绿 色 植 物 代谢 活动 的 最 大 特点 是 它 的 “ 自 养性 《autotro- 
pismy》 。 绿 色 植物 通过 执行 沧 合 作用 (Photosynthesis) 这 一 “地 球 上 最 重要 的 化 学 反应 ”( 诺 贝尔 奖 基 
爹 委 员 会 评语 ) ,以 太阳 光 能 为 能 源 将 简单 的 无 机 物 (CO, 和 HzO 〇 ) 合 成 为 碳水 化 合 物 , 叉 以 碳水 化 合 
物 作为 基本 上 骨架 合成 蛋白 质 .核酸 . 脂 类 等 各 种 生物 大 分 子 。 植 物 通过 光合 作用 不 仅 为 其 自身 的 生长 
发 育 和 繁 入 提供 了 物质 和 能 量 来 源 ,也 为 人 类 及 其 他 多 种 动物 提供 了 食物 来 源 , 还 是 目前 工业 所 需 


1 。 


要 能 流 ( 煤 .石油 等 ?的 来 源 。 

植物 的 代谢 途径 或 过 程 异 常 复杂 ,而 不 同 的 代谢 途径 或 过 程 之 间 又 存在 导 联系 和 制约 ， 杆 物 
通过 其 体内 复杂 的 信息 传递 过 程 实现 对 多 种 代谢 过 程 的 调控 。 

植物 生活 在 党 杂 多 变 的 环境 中 ,植物 的 生长 发 育 过 程 在 很 大 程度 上 取决 于 环境 因素 的 影响 。 植 
物 -- 方 库 在 长 期 的 进化 过 程 中 己 未 步 形 成 其 顺应 环境 的 有 规律 变化 的 生命 周期 , 另 一 方面 在 长 期 运 
应 趟 境 变化 的 过 程 中 形成 了 对 垩 劣 环 境 条 件 的 适应 或 抵抗 能 力 。 植 物 对 环境 内 素 变 化 的 响应 首先 始 
于 植物 对 环境 (物理 的 或 化 学 的 ) 信 号 的 "感知 "， 在 许多 情况 下 ,植物 “感知 ”环境 信号 的 部 位 {细胞 、 
组 织 战 能 官 ) 与 植物 响应 环境 信和 号 发 生 特 定 生 理 效 应 的 部 位 可 能 是 不 同 的 ,这 就 存在 信号 感受 部 位 将 
信息 传递 到 发 生 区 应 的 部 位 的 过 程 , 即 所 谓 扩 息 传递 。 例 如 当 进 入 秋季 后 ,自然 光照 时 间 ( 日 长 ? 变 短 
(或 夜 多 增加 ) ,一 年 生 短 日 植物 的 叶片 感受 到 夜 长 时 间 增 加 的 环境 信号 后 .经 一 系列 信息 传递 过 程 使 
植物 葵 顶 端 分 生 组 织 发 生 一 系列 成 花 的 生理 反应 ,直至 花芽 形成 和 开花 . 而 多 年 生 藩 叶 树 木 的 叶片 
在 感受 到 夜 长 增加 的 信号 后 , 则 会 启动 叶柄 离 层 的 形成 和 脱落 .枝条 进入 休眠 状态 等 一 系列 的 生理 反 
应 。 慎 物 除了 能 感受 环境 因素 变化 的 信号 并 做 出 相应 的 反应 外 ,植物 内 部 的 不 同 器 官 和 细胞 之 间 , 甚 
圣 纲 胞 内 部 的 不 同 亚 细 胞 结构 之 间 也 存在 频繁 的 内 源 性 信息 传递 过 程 。 合 如 ,高 等 植物 的 根 组 织 合 
成 的 某 种 信号 物质 可 能 被 运送 至 地 上 部 分 的 组 织 或 峰 官 (其 至 某 些 特定 的 细胞 }) 而 调控 后 者 的 生理 生 

“信息 传递 "和 “信号 转 导 ” 两 种 提 法 之 间 在 字面 上 较 容易 混淆 ,一 般 “ 信 息 传 递 ” 主 要 指 内 源 和 外 
源 的 物理 或 化 学 信号 在 植物 整体 水 平 的 传递 过 程 ( 如 根 , 冠 间 的 信息 传递 ) , 面 “ 信 号 转 导 ”多 指 在 单个 
细胞 水平 上 的 信和 号 传递 过 程 , 故 又 称 为 “细胞 信号 转 导 ”《celiular signal transduction) (参见 第 十 八 章 )。 


二 、 植物 生理 学 的 发 展 历 史 


在 植物 生理 学 作为 一 个 学 科 产 生 之 前 , 人们 对 植物 的 研究 最 初 是 从 对 植物 外 部 形态 的 描述 开始 
的 ,因此 ,在 植物 科学 领域 最 先 产生 的 是 植物 形态 学 和 以 形态 学 为 基础 的 植物 分 类 学 。 随 着 显微镜 的 
发 明 , 人 们 对 植物 形态 的 描述 逐步 地 从 宏观 进入 到 微观 ,由 此 而 产生 了 植物 解剖 学 。 而 植物 形态 发 生 
学 ,植物 胜 胎 学 等 分 支 学 科 则 是 对 植物 的 描述 性 研究 由 静态 向 动态 发 展 的 结果 。 与 描述 性 科学 不 同 ， 
实验 科学 的 结论 须 来 自 经 过 周密 设计 的 实验 和 对 实验 结果 的 科学 分 析 与 判断 。 植 物 生理 学 正 是 从 探 
索 植 物 生命 活动 现象 的 本 质 开始 孕育 ,并 且 逐 渐 成 长 而 成 为 一 门 独立 学 科 的 。 由 于 物质 与 能 量 的 代 
谢 作用 是 生命 现象 的 基础 ,而 对 物质 与 能 量 代谢 作用 的 研究 和 认识 离 不 开化 学 和 物理 学 理论 与 研究 
技术 的 发 展 , 所 以 ,也 可 以 说 植物 生理 学 是 随 着 化 学 和 物理 学 的 发 展 而 产生 和 发 展 起 来 的 ， 

在 现代 植物 生理 学 泛 生 之 前 ,入 们 通过 肉眼 的 观察 记载 和 生产 劳动 中 经 验 的 积累 已 具备 了 很 多 
对 植物 生命 活动 现象 的 感性 认识 。 在 这 方面 ,我 国 劳动 人 民有 过 突出 的 贡献 。 周 後 基 先 生 在 他 编著 
的 (中 国 植 物 生理 学 史 X( 周 比 基 ”1998) 一 书 中 ,引用 了 大 量 的 历史 文献 .古代 农 书 . 地 方志 等 ,论述 了 
我 国 上 起 原始 社会 .下 至 持 建 社会 末年 的 5000 余年 间 劳 动人 民 应 用 在 农业 生产 中 的 技术 方法 中 所 体 
现 的 植物 生理 学 知识 。 远 在 公元 前 3 世纪 战国 时 期 的 (茄子 ， 富 国 篇 3 中 就 有 “多 类 肥田 ”的 记载 , 西 
汉 《 汉 胜 之 书 沁 将 施肥 方式 分 为 基肥 ,种 肥 , 追 肥 。 公 元 6 世纪 北 比 机 思 遍 所 扎 《 齐 民 要 术 》 撒 述 了 
“ 热 进 仓 ” 贮 麦 法 ("日 曝 令 干 , 及 热 埋 之 ”) ,此 法 一 直 沿 用 至 近代 。 我 国 劳动 人 民 为 解决 冬小麦 春播 不 
能 正常 抽穗 问 题 面 创造 的 “七 九 间 麦 法 ”, 实 际 上 就 是 现在 的 “ 春 化 ”法 。 中 国 是 世界 著名 的 文明 古国 
之 一 ,有 着 灿烂 的 历史 文化 和 科技 创造 (如 四 大 发 明 ) 和 著称 于 世 的 悠久 农业 ,在 我 国 曾 领先 于 世界 其 
他 各 国 的 精耕细作 传统 农业 技术 中 蕴藏 着 大 量 宝 贵 的 植物 生理 学 知识 。 与 其 他 学 科 近 代 科学 理论 的 
建立 及 技术 发 展 的 情况 类 伺 , 这 些 宝贵 的 知识 始终 长 期 停留 在 原始 积累 阶段 ,未 能 先 于 西方 工业 国家 
而 发 展 成 为 一 门 自 成 体系 的 实验 科学 。 这 主要 是 由 于 统治 我 国 两 千 余年 的 封建 制度 始终 是 科学 技术 
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发 展 的 沉重 棱 桂 ,而 在 西方 工业 革命 之 后 相当 长 的 一 段 时 间 内 ,我国 又 屡 章 列强 侵略 .国力 日 衰 , 致 使 
我 国 科学 技术 的 整体 发 展 大 大 落后 于 西方 ,当然 植物 生理 学 的 发 展 也 不 能 幸免 。 

始 于 17 世纪 中 叶 的 英国 资产 阶级 革命 使 社会 生产 力 空 前 高 瑟 , 也 为 18 世纪 60 年 代 并 始 的 工业 
产业 革命 准备 了 条 件 , 而 始 于 英国 的 工业 产业 革命 很 快 影响 到 整个 欧洲 。 在 促进 欧洲 特别 是 西欧 国 
家 生产 力 发 展 的 同时 ,科学 技术 的 发 展 也 被 大 大 促进 和 加 快 。 而 植物 生理 学 的 最 初 研究 工作 也 是 始 
于 17 世纪 。 

(1) 植物 生理 学 的 孕育 阶段 。 这 一 阶段 从 1627 年 荷兰 人 范 ， 海 尔 蒙特 (]. 及 van Helmont， 
1577 一 1644)》 做 柳 枝 实验 开始 ,直到 19 世纪 40 年 代 德 国 化 学 家 李比希 (J，von Liebig，1803 一 1873) 
创立 植物 矿质 营养 学 说 为 止 , 经 历 了 200 多 年 的 时 间 。 在 植物 生理 学 还 未 成 为 一 门 独立 的 学 科 之 前 ， 
人 们 最 初 是 从 探讨 植物 营养 和 植物 体内 汁液 流动 .植物 对 空气 的 “净化 作用 ?现象 等 问题 开始 的 。 在 
此 之 前 的 很 长 一 段 时 期 ,人 们 一 直 是 以 古 希 腊 暂 学 家 亚 里 斯 多 德 的 “腐殖质 学 说 "来 解释 植物 如 何 获 
取 营 养 的 。 该 学 说 用 动物 的 萌 养 方式 来 理解 植物 吸收 利用 背 养 的 过 程 ,认为 植物 通过 类 似 于 动物 经 
胃 、 扬 吸收 昔 养 的 方式 ,以 植物 的 根 通 过 从 土壤 中 吸收 腐殖质 来 构成 其 躯体 。 医 生 兼 炼金 术士 范 * 海 
尔 蒙 特 用 实验 否定 了 植物 普 养 的 “腐殖质 学 说 ”。 他 在 一 个 大 木 桶 中 装 人 90kg 土壤 ,栽植 了 一 株 
2. 27kg 重 的 柳 梳 ,以 后 只 演 灌 雨水 ,而 且 防 止 灰 尘 进 人 土壤 中 。5 年 后 ,长 成 的 柳树 重 达 76. ?kg, 而 
土壤 重量 只 减少 了 几 十 克 。 范 ， 海 尔 药 特 由 此 认为 ,植物 是 从 环境 中 摄取 水 分 来 构成 其 饮 体 的 。 可 
以 说 , 范 ， 海尔 蒙特 是 第 一 个 用 科学 实验 来 探讨 植物 营养 本 质 的 人 , 他 的 实验 结果 虽然 动 播 了 亚 里 斯 
多 和 钴 的 学 说 ,但 由 于 当时 的 化 学 知识 尚 处 在 比较 原始 的 “合金 术 ” 阶 段 ,并 不 知道 空气 的 组 成 和 化 学 成 
分 ,更 不 知道 水 是 由 什么 构成 的 ,因此 范 ， 海 尔 著 特 不 可 能 从 他 的 实验 结果 得 出 正确 的 结论 。 之 后 ， 
英国 的 黑 尔 斯 (S，Hales,， 1672 一 1761) 研 究 了 植物 的 蒸腾 作用 ,对 植物 吸收 和 运转 水 分 的 过 程 提 供 了 
一 些 理论 解释 。1771 年 , 氧 的 发 现 者 英国 学 者 普 里 斯 特 利 (]，Priestley，1733 一 1804) 发 现 绿色 植物 
有 一 定 的 净化 空气 的 作用 ,他 将 老鼠 放 在 密闭 的 玻璃 钟 里 里 ,不 和 久 老 鼠 便 窒息 而 死 ,其 中 的 空气 也 失 
去 助 网 能 力 ; 但 车 在 钟 墨 里 同时 放 人 绿色 植物 ,经 过 几 天 老鼠 仍 能 存活 ,而且 放 置 绿色 植物 的 钟 黑 里 
的 空气 能 重新 恢复 助燃 能 妃 。 后 来 ,有 人 重复 普 利 斯 特 利 的 实验 而 得 出 相反 的 结果 , 即 植物 也 能 把 空 
气 “ 变 坏 "。 荷 兰 科 学 家 英 根 尘 兹 (Jan Ingenhousz, 1730 一 1799) 进 行 了 一 系列 实验 后 于 1779 年 指出 ， 
植物 只 有 在 光 下 才 有 净化 空气 的 作用 ,并 且 只 有 植物 的 绿色 部 分 才 具 备 这 种 能 力 ;在 黑暗 中 ,植物 与 
动物 一 样 , 也 能 使 空气 “ 变 坏 ”。 这 些 关 于 绿色 植物 与 空气 成 分 变化 的 研究 是 对 绿色 植物 光合 作用 认 
识 的 启蒙 阶段 。 后 来 直到 19 世纪 初 ,瑞士 植物 生理 学 家 索 苏 尔 (de Saussure) 利 用 定量 化 学 实验 证 
明 , 植 物 在 光 下 吸收 的 二 氧化 碳 与 放出 的 氧气 有 等 体积 关系 ,但 在 此 期 间 植物 体 所 增加 的 重量 加 上 释 
放出 的 氧气 重量 超过 了 所 吸收 的 二 氢化 碘 重 量 , 索 苏 尔 认为 ,多 余 的 重量 是 由 水 提供 的 。 此 外 ,这 一 
时 期 还 明确 了 二 氧化 碳 被 同化 后 的 产物 是 糖 和 淀粉 、 光 是 推动 此 过 程 的 动力 .将 叶片 中 的 绿色 色素 命 
名 为 叶绿素 (chlorophyll) ,初步 探讨 了 不 同 光 谱 成 分 对 二 氧化 碳 同 化 的 影响 等 等 。 至 此 ,关于 植物 光 
合作 用 的 概念 已 具 雏 形 。 

光合 作用 的 初步 发 现 动摇 了 植物 营养 的 腐殖质 理论 ,促使 科学 家 以 新 的 观念 探究 植物 土壤 营养 
的 秘密 。 由 于 化 学 分 析 技术 在 18 世纪 末 至 19 世纪 和 初 已 有 明显 进展 ,因而 促进 了 对 植物 和 土壤 化 学 
成 分 的 研究 。1804 年 , 索 苏 尔 在 他 的 著作 《对 于 植物 的 化 学 分 析 》 中 就 指出 ;植物 体内 的 左 素 是 从 空气 
中 得 来 ,而 氮 素 则 是 以 无 机 盐 的 形式 从 土壤 中 吸收 来 的 。 而 法 国学 者 布 森 高 (J. B,D. Boussingault， 
1802~1879) 建 立 的 植物 无 土 裁 培 试 验方 法 则 为 植物 矿质 营养 的 研究 英 定 了 技术 基础 。1840 年 ,德国 
化 学 家 李比希 以 对 植物 灰分 分 析 的 多 年 实验 结果 为 依据 ,在 他 的 著作 《化 学 在 农业 及 生理 学 中 的 应 
用 } 中 指出 ,植物 只 需 以 无 机 物 为 养料 便 可 维持 其 正常 生活 ,除了 碳 素 来 自 空气 以 外 ,植物 体内 的 其 他 
矿物 质 都 是 从 土壤 中 摄取 的 。 这 些 结论 宣布 了 植物 矿质 彰 养 学 说 的 诞生 ,确立 了 植物 区 别 于 动物 的 
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“ 特 养 "特性 ,使 争论 了 两 个 世纪 的 植物 昔 养 来 源 问题 有 了 一 个 正确 的 结论 。 同 时 ,李比希 矿质 营养 学 
说 的 建立 也 标志 着 植物 生理 学 作为 一 门 学 科 的 诞生 。 

(2) 植物 生理 学 的 诞生 ,成 长 阶段 ”从 李比希 矿质 营养 学 说 的 建立 到 19 世纪 末 德 国 植物 生理 
学 家 萨克斯 休 ，Sachs,，1832 一 1897) 和 他 的 学 生 费 弗 尔 {W，Pjeffer) 的 两 部 植物 和 牛 理 学 专著 问世 为 
止 ,植物 生理 学 的 诞生 和 成 长 经 历 了 约 半 个 世纪 的 时 间 ， 

进入 19 持 纪 之 后 ,细胞 学 说 .能量 守恒 定律 和 生物 进化 论 的 陆续 确立 有 几 地 推动 了 自然 科学 各 
个 领域 研究 的 迅速 发 展 。 在 植物 矿质 营养 的 研究 方面 ,明确 了 植物 生长 所 需 的 氮 素 并 不 是 直接 自 空 
气 中 闭 得 的 , 豆 科 植物 的 固氮 作用 是 由 与 其 共生 的 根瘤 细菌 所 完成 的 ;1859 年 , 诺 普 5( 殉 .KKnop) 和 费 
弗 尔 成 功 地 使 培养 在 控 匣 定 配方 配制 的 营养 液 中 的 植物 完成 了 生活 史 ，, 使 植物 营养 研究 进入 了 精确 
化 和 定量 化 阶段 ,为 植物 必需 的 大 量 元 素 和 微量 元 素 的 陆续 发 现 创 造 了 条 件 , 也 为 农作物 施肥 葛 定 了 
理论 基础 。 在 细胞 学 说 的 推动 下 , 费 弗 尔 开 展 了 植物 原生 质 特性 的 研究 ,他 和 范 特 霍 夫 (]，H,， Van’t 
Hoff) 全 面 研 究 了 细胞 的 浴 透 现象 ,提出 了 细胞 渗透 学 说 ,科学 地 解释 了 水 分 进出 细胞 的 现 演 。 在 能 
量 守 人 恒定 律 网 定之 后 , 近 耶 CMeyer 1845) 认 为 光合 作用 也 服从 这 一 定律 ,光合 作用 产物 中 积累 的 能 
量 就 是 由 日 光 能 转化 而 来 ,内 此 光合 作 内 的 本 质 就 是 将 光 能 转化 为 化 学 能 ,但 他 未 能 用 实验 证 明 这 种 
设想 。19 世纪 60 年 代 , 俄 国 著名 植物 生理 学 家 季 米 里 亚 捷 夫 用 自行 设计 的 仪器 对 叶绿素 的 吸收 光谱 
进行 了 比较 精细 的 研究 ,证 明光 合作 用 所 利用 的 光 就 是 叶绿素 所 能 吸收 的 光 。 在 植物 呼吸 作用 研究 
方面 , 斤 国 科学 家 巴 替 (Bach) . 巴 拉 金 (Palladin) 和 科斯 梯 坊 夫 (Kostychevy 做 出 了 重要 贡献 ,确认 呼 
吸 作 用 是 一 种 “生物 稀 烧 ”, 所 释放 的 能 量 来 自 呼 吸 底 物 中 所 储藏 的 能 量 。 在 审 物 的 生长 发 育 与 环境 
影响 的 关系 方面 ,达尔 文 关 于 植物 运动 的 详细 观察 与 实验 开 岩 了 植物 感应 性 研究 的 新 领域 

至 19 世纪 末 ,萨克斯 和 费 弗 尔 在 全 面 总 结 了 植物 生理 学 以 往 研 究 成 果 的 基础 上 :分别 写成 了 《 植 
物 生理 学 讲义 》KSachs 1882) 和 三 卷 本 的 专著 《植物 生理 学 》(Pfeffer 1897), 成 为 影响 达 数 十 年 之 
扩 的 植物 生理 学 经 典 著 作 和 植物 生理 学 发 展 史 中 的 重要 里 程 碑 。 这 两 部 著作 的 问世 标志 着 植物 生理 
学 已 经 成 为 一 门 新 兴 的 独立 学 科 。 

(3) 植物 生理 学 的 发 展 阶段 。” 随 荐 20 世纪 以 来 科学 技术 的 突飞猛进 ,植物 生理 学 也 得 到 了 快 
速 的 壮大 与 发 展 。 作 为 种 物 生 埋 学 埋 论 基 础 的 物理 学 和 化 学 的 迅速 发 展 ,使 人 们 深入 研究 植物 生长 
发 育 现象 本 质 和 规律 的 工作 也 大 大 加 速 。 同 时 ,与 植物 生理 学 密切 相关 的 一 些 学 科 ( 如 细胞 学 .遗传 
学 .微生物 学 .生理 物理 学 ) 也 在 迅速 发 展 ,这 也 从 另 一 方面 促进 了 植物 生理 学 的 发 展 。 而 基于 物理 和 
化 学 基础 理论 的 材料 科学 ,激光 与 微 电 子 技术 的 迅速 发 展 ,为 生命 科学 提供 了 一 系列 现代 化 研究 技术 
和 观测 手段 ,如 同位 素 技 术 . 电 子 显微镜 技术 .X 射线 本 射 技术 . 超 离 心 技术 . 层 析 技术 . 电 添 技术 等 
等 ,有 力 地 促进 了 植物 生理 学 在 20 世纪 上 半 叶 的 快速 发 展 。 面 在 20 世纪 50 年 代 以 后 , 随 着 DNA 双 
螺旋 结构 的 揭示 .遗传 密码 的 破译 ,及 分 子 生物 学 .DNA 重组 与 遗传 工程 技术 的 迅猛 发 展 , 又 迅速 地 
将 植物 生理 学 的 研究 工作 推 向 了 新 的 阶段 。 伴 随 着 20 世纪 下 半 叶 分 子 生物 学 的 发 展 ,其 他 一 系列 受 
计算 机 的 普及 应 用 所 催生 的 新 技术 方法 也 相继 诞生 并 迅速 被 应 用 ,诸如 各 种 数据 与 图 像 处 埋 技术 , 信 
息 网 络 技术 .各 种 计算 机 数据 库 的 建立 (如 拟 南 芥 .水 称 等 模式 植物 的 基因 组 数据 库 等 ), 以 及 各 种 可 
由 计算 机 控制 和 进行 数据 处 理 分 析 的 生理 生化 观测 与 分 析 技 术 , 这 些 都 极 大 地 促进 了 植物 生理 学 从 
微观 至 宏观 各 个 层次 研究 工作 的 发 展 。 可 以 说 ,在 20 世纪 植物 生理 学 的 研究 在 微观 和 宏观 的 各 个 层 
次 上 都 取得 了 长 足 的 进展 ,获得 了 许多 重大 突破 。 

光合 作用 机 理 的 研究 在 20 世纪 中 叶 取 得 了 突破 性 进展 。 首 先是 在 光合 碳 代谢 研究 方面 ,美国 加 
州 大 学 伯克利 分 校 的 卡尔 文 (M，Calvin) 和 本 森 (A，Benson) 及 其 同事 在 1946 年 至 1953 年 间 利 用 放 
射 性 示 踪 CC 示 踪 ) 技 术 和 纸 层 析 技 术 ,揭示 了 光合 作用 中 CO: 同化 的 生化 反应 步骤 ,提出 了 著名 的 
卡尔 文 循环 ( 即 “ 光 合 碳 循环 ”) 代 谢 途 径 (光合 代谢 C 途径 )。1965 年 ,美国 科学 家 考 菊 彻 克 (H. P. 
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Kortschak) 等 人 又 发 现 了 光合 碳 代谢 的 C 途径 。 随 后 大 们 又 在 景 天 科 植 物 中 观测 到 了 景 天 酸 代谢 
途径 (CAM) 。 在 光合 光 反 应 机 理 研 究 方面 ,20 世纪 中 期 就 开始 了 解 到 光合 光 反 应 涉及 两 个 光 反 应 系 
统 , 蝴 后 逐步 明确 了 光合 电子 传递 链 的 基本 结构 及 电子 传递 机 制 。 在 20 世纪 下 半 叶 ,主要 研究 工作 
集中 在 光合 光 反 应 过 程 中 的 光 能 吸收 .传递 .转换 等 的 分 子 机 理 方 面 。 而 且 , 随 着 对 一 些 光 合 膜 上 功 
能 性 色素 重 白 及 其 复合 体 结构 的 研究 ,光合 光 反 应 分 子 机 理 的 研究 已 逐步 进 人 解析 光合 色素 蛋白 复 
合体 的 结构 与 功能 的 关系 的 阶段 。 

在 植物 细胞 结构 与 功能 的 研究 方面 , 随 着 20 世纪 中 搁 以 后 电子 显微镜 和 射线 衍射 技术 的 逐步 
广泛 应 用 ,人 们 对 植物 细胞 的 亚 显 微 结构 有 了 充分 的 认识 。 对 细胞 膜 结构 的 了 解 及 生物 膜 “ 流 动 镶 
季 ? 模 型 的 建立 使 得 对 细胞 膜 各 种 功能 的 研究 成 为 可 能 ,这 一 阶段 对 各 种 植物 细胞 膜 结构 所 执行 的 电 
子 传 递 ,能 量 转换 .离子 吸收 .信号 转 导 等 生理 功能 的 研究 取得 了 许多 重要 成 就 。 面 对 细胞 内 各 种 细 
胞 器 结构 与 功能 的 研究 也 使 人 们 在 亚 细 胞 水 平 解释 植物 的 生命 活动 现象 方面 进 人 了 新 的 阶段 。 

20 世纪 50 年 代 美 国 康之 尔 大 学 的 斯 图 尔 德 ({F，C，。Steward) 和 他 的 同事 们 在 研究 植物 激素 一 一 
细胞 分 裂 素 调 控 细胞 生长 分 化 的 同时 ,证 实 了 单个 植物 体 细胞 在 适当 的 条 件 下 能 够 发 育成 为 完整 的 
植株 个 体 ,这 是 植物 生长 发 育 机 理 研究 在 20 世纪 取得 的 重大 突破 之 一 。 随 后 ,人 们 陆续 证 实 了 不 仪 
是 植物 组 织 或 单个 体 细胞 ,甚至 原 牛 质 体 或 花粉 在 离 体 培 养 条 件 下 也 能 分 化 成 长 为 新 的 完整 植物 个 
体 ,这 些 工 作 的 重要 性 不 仅 是 从 理论 上 证 明了 植物 细胞 具有 “全 能 性 ”Ctotipoteney) , 面 且 也 为 后 来 的 
植物 细胞 工程 和 植物 基因 工程 的 发 展 创造 了 技术 条 件 。 

在 20 世纪 中 叶 还 相继 发 现 了 植物 光 周 期 现象 和 控制 光 周 期 现象 的 色素 蛋白 复合 体 一 一 光敏 色 
素 (phytochrome) ,到 20 世纪 末 人 们 已 经 知道 植物 体内 存在 多 种 不 同 的 光敏 色素 分 别 对 感受 和 传递 
不 同 波长 或 不 同 强度 的 光 信 号 负 责 ,这 些 光 敏 色素 调控 着 许多 与 植物 光 形 态 建成 相关 的 生理 生化 过 
程 。 进 人 上 世纪 80 年 代 以 后 ,人 们 开始 陆续 了 解 到 植物 细胞 至 少 有 三 类 光 受 体 , 包 括 对 红 光 和 远 红 
光敏 感 的 受 体 ( 邑 光敏 色素 ) .对 蓝光 敏感 的 蓝光 受 体 .以 及 对 紫外 光 人 敏感 的 紫外 光 受 体 。 其 中 对 红 光 
和 远 红 光敏 感 的 受 体 , 即 光敏 色素 的 研究 较为 深信。 而 利用 模式 植物 拟 南 芥 及 其 各 种 对 光敏 感 或 不 
敏感 的 突变 体 已 经 证 明 . 高 等 植物 中 存在 光敏 色素 基因 家 族 , 如 在 拟 南 关中 克隆 的 PHYA、PHYB、 
PHYC,PHYD、PHYE 就 是 分 别 编码 5 个 不 同 交往 泰 脱 辅 基 单 链 多 肽 的 基因 。 

关于 植物 激素 的 研究 工作 是 以 20 世纪 30 年 代 首 次 确定 生长 素 的 分 子 结构 为 标志 开始 进 人 较 所 
的 发 展 时 期 ,在 50 年 代 取 得 许多 重要 进展 ,迄今 已 陆续 确定 了 5 种 公认 的 植物 激素 和 10 余 种 内 源 生 
长 物质 。 在 80 年 代 至 90 年 代 的 研究 则 主要 是 围绕 植物 激素 的 分 子 作用 机 理 而 展开 的 ,特别 是 利用 
模式 植物 拟 南 芥 及 其 各 种 对 激素 敏感 或 不 敏感 的 突变 体 所 开展 的 关于 植物 激素 受 体 的 研究 取得 了 重 
大 帘 破 。 以 乙 烽 受 体 研究 为 例 ,其 突破 主要 是 得 益 于 拟 南 芥 突 变 体 材 料 的 应 用 。 根 据 乙 烯 对 双子 叶 
植物 黄 化 幼苗 蔚 、 根 细胞 的 伸 长 有 显著 的 抑制 作用 ( 即 乙烯 的 三 重 反 应 ,利用 模式 植物 拟 南 并 具 有 易 
被 诱 变 、 易 于 筛选 突变 体 的 优点 ,先后 筛选 出 多 个 和 乙烯 作用 ,乙烯 台 成 .以 及 乙烯 生理 效应 有 关 的 拟 
南 划 突 误 体 , 如 抗 乙 媳 必用 的 拟 南 并 突变 体 (etr,ethylene-resistant)》 ,对 乙烯 不 敏感 的 拟 南 芥 帘 变 体 
(einyethylene -insensitive) ,持续 表现 乙烯 三 重 反 应 的 突变 体 {ctr, constitutive triple response} 等 , 利 
用 这 些 拟 南 芥 究 变 体 在 90 年 代 很 快 地 克隆 了 乙烯 受 体 基因 及 其 下 游 调 控 因子 的 基因 ,取得 了 被 公认 
为 是 植物 科学 基础 理论 研究 中 重要 成 果 之 一 的 罕 破 性 进展 。 同 时 ,对 其 他 几 类 激素 的 受 体 或 结合 重 
白 的 研究 也 是 硕 染 累累 。 与 植物 激素 基础 理论 研究 发 展 几乎 同步 得 到 发 展 的 是 各 种 植物 生长 调节 剂 
在 作物 生长 发 育 化 学 调控 方面 的 广泛 应 用 (参见 第 十 二 章 )。 

在 20 世纪 下 半 时 获得 长 足 发 展 的 另 一 领域 是 有 关 植 物 道 境 生理 学 的 研究 。 随 着 世界 人 口 的 急 
剧 增加 和 工业 化 进程 的 加 速 ,全 球 丈 境 恶 化 的 问题 日 益 严 重 , 大气、 水 体 , 土 壤 等 的 严重 污染 ,温室 效 
应 的 加 剧 等 不 但 迅速 地 破坏 着 自然 生态 环境 ,其 至 直接 威胁 着 人 类 匮 以 生存 的 作物 生产 和 粮食 供应 。 
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早 在 20 世纪 86 年 代 的 统计 资料 就 表明 ,由 于 早 , 诺 、 盐 礁 等 自然 灾害 造成 的 全 球 粮食 减产 就 达 总 产 
的 30% 至 40 疗 。 显 然 , 从 理论 层面 上 阐明 植物 适应 谤 境 胁迫 的 生长 发 育 机 理 对 指导 作物 耕作 栽培 、 
以 及 培育 抗 道 .高 产 、 优 质 作物 新 品种 有 重要 的 理论 意义 。 自 20 世纪 70 年 代 以 来 ,植物 生理 学 家 们 
围绕 生物 膜 的 组 成 .结构 和 功能 与 植物 抗 逆 性 的 关系 , 道 境 条 件 下 的 活性 氧 (active oxygen) 伤 害 和 活 
性 氧 清除 系统 与 植物 抗 逆 性 ,植物 “ 热 激 蛋 白 " 及 其 他 “逆境 蛋 日 ”的 功能 和 表达 调控 .植物 细胞 渗透 调 
节 物 质 的 合成 代谢 上 调控 ,植物 抗 早 和 和 抗 盐 基 团 的 鉴定 和 功能 妍 究 等 等 与 植物 适应 北 境 的 机 型 相关 
的 研究 开展 了 大 量 工作 .到 20 世纪 末 , 许 多 研究 都 已 经 进入 了 对 抗 遂 基因 的 克隆 和 转移 ,以 培育 抗 道 
作物 新 癌 种 的 阶段 。 

而 始 于 20 世纪 70 年 代 , 在 80 年 代 至 90 年 代 得 到 迅猛 发 展 的 植物 生物 技术 及 基因 工程 技术 研究 
的 发 展 和 广泛 应 用 也 是 得 益 于 植物 生理 学 领域 有 关 植物 组 织 和 细胞 培养 的 研究 进展 。 植 物 细 胸 “全 
能 性 ?的 发 现 以 及 后 来 利用 植物 体 细胞 .原生质 体 甚 至 花粉 再 生 完整 植株 的 理论 与 技术 的 建立 和 逐步 
成 熟 ,为 后 来 利用 异 源 基因 或 目的 基 困 转化 植物 创造 了 必要 基础 和 条 件 。 目前 已 经 在 北美 .南美 一 些 
国家 大 面积 推广 的 转基因 作物 品种 无 -~ 不 是 利用 植物 细胞 和 组 织 培 养 技术 而 获得 的 ,而 植物 细胞 和 
组 织 培 养 技术 在 许多 花卉 和 树木 种 苗 培 育 方面 的 应 用 已 经 逐步 成 为 不 可 或 缺 的 常规 技术 ， 

总 之 ,植物 生理 学 在 20 世纪 不 仅 其 自身 得 到 了 迅速 和 深入 的 发 展 , 面 且 其 到 得 的 许多 研究 成 果 
已 经 对 其 他 相关 学 科 的 研究 ,作物 栽培 措施 的 应 用 和 改进 ,作物 新 品种 的 培育 等 等 产生 了 巨大 影响 。 
有 关 植 物 生理 学 各 个 方面 在 20 世纪 所 到 得 的 成 就 在 本 书 各 章 都 有 介绍 ,在 此 不 一 一 详 述 ， 


三 、 植物 生理 学 与 生产 实践 


虽然 植物 生理 学 是 一 门 基 础 学 科 , 但 其 研究 对 象 和 研究 内 容 决 定 了 共 与 以 植物 生产 力 为 基础 的 
生产 实践 之 间 的 密切 关系 。 例 如 ,关于 植物 矿质 营养 学 说 的 蚀 立 以 及 后 来 植物 营养 学 研究 的 许多 成 
果 使 化 肥 的 广泛 应用 成 为 可 能 ,在 农作物 生产 中 施用 化 肥 导 致 的 世界 粮食 产量 剧 增 在 保证 世界 人 口 
急剧 增加 产生 的 对 粮食 需求 的 剧 增 方面 发 挥 了 无 法 估量 的 作用 。 同 时 ,作物 生产 对 化 肥 的 需求 又 极 
大 地 刺激 了 化 肥 工 业 的 发 展 。 又 如 ,有 关 植物 激素 的 发 现 和 研究 使 得 植物 生长 调节 剂 和 除草 剂 在 作 
物 生 产 中 得 到 了 广泛 应 用 ,不 仅 大 大 地 提高 了 粮食 作物 的 产量 ,也 极 大 地 提高 了 农业 劳动 生产 效率 ， 
而 且 也 促进 了 农药 工业 的 发 展 。 而 在 20 兹 纪 50~-60 年 代 , 根 据 如 何 提 高 光合 效率 以 提高 作物 产 其 
而 堵 育 的 燃 秆 、. 耐 肥 、 抗 倒 . 叶 片 直立 、 株 型 紧凑 的 禾 本 科 作 物 新 品种 所 引起 的 “绿色 革命 ”, 则 更 是 充 
分 地 体现 了 植物 生理 学 的 理论 研究 成 果 对 指导 作物 生产 的 午 要 作用 种 意义。 有关 植物 组 织 和 器 官 呼 
吸 作 用 调控 机 制 的 研究 则 促成 了 现代 化 蔬果 贮藏 保鲜 技术 的 推广 应 用 及 产业 化 。 至 于 植物 细胞 全 能 
性 理论 的 确立 ,以 及 植物 组 织 .细胞 及 原生 质 体 培养 等 高 效 快 速 的 植物 无 性 繁殖 或 再 生 新 技术 , 则 不 
仅 为 植物 基因 工程 的 发 展 和 新 种 质 的 创造 提供 了 先 沃 条件, 而 且 也 为 新 品种 培育 ,以 及 花卉 .苗木 的 
工厂 化 快 繁 等 提供 了 技术 基础 。 植 物 生 理学 的 基础 理论 研究 与 生产 实战 密切 相关 的 事例 不 胜 校 举 ， 
可 以 说 ,植物 生理 学 的 研究 成 就 不 仅 极 大 地 丰富 了 生命 科学 的 基础 理论 体系 ,而 且 在 历史 上 、 特 岗 是 
在 20 世纪 曾经 为 以 农 . 林 业 为 主 的 产业 革命 做 出 坟 重 大 的 贡献 。 随 着 植物 生物 技术 的 广泛 应 用 , 植 
物 生 理学 的 研究 成 果 已 经 开始 渗透 影响 至 基因 药物 生产 .生态 环境 保护 .资源 合理 利用 、 食 品 和 加工 迪 
藏 等 许多 产业 或 行业 。 

在 进入 21 世纪 之 际 ,人 类 面临 着 一 系列 咕 待 解决 的 难题 ,其 中 尤 以 人 口 与 健康 粮食 ,能 源 , 环 境 
与 资源 等 问题 最 为 突出 ,而 这 些 问题 的 解决 几乎 无 一 不 与 植物 生理 学 的 研究 密切 相关 。 

(1) 植物 生理 学 与 农作物 生产 。 ”植物 生理 学 研究 在 历史 上 最 突出 的 贡献 主要 在 于 其 理 沦 猎 究 
成 果 对 农作物 生产 的 影响 ,在 21 世纪 可 能 仍然 如 此 。 
首先 ,曾经 于 20 潍 纪 中 叶 和 根据 如 何 提 高 光合 效率 面 培育 出 的 锋 秆 、 株 型 紧凑 作物 品种 导致 了 作 
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物 生产 的 “绿色 革命 ”。 而 植物 的 光合 效率 仍 大 有 可 挖掘 潜力 , 随 着 对 植物 高 光 效 ,光合 功能 保护 等 分 
子 机 理 研究 的 不 断 进 展 , 完 全 有 可 能 通过 将 基因 工程 技术 与 传统 杂交 育种 相 结 合 而 培育 出 新 一 代 高 
光 效 作物 品种 。 

植物 有 适应 各 种 逆境 的 较 强 遗传 潜能 , 随 着 对 植物 适应 逆境 性 状 功 能 基因 组 研究 的 开展 和 深信， 
阐明 植物 适应 早 , 济 . 盐 , 碱 以 及 各 种 生物 道 境 的 分 子 机 理 有 望 在 近 10 年 间 获 得 重大 突破 ,培育 各 种 
高 抗 逆 作物 品种 或 转基因 抗 逆 植 物 将 不 仅 有 可 能 极 大 地 提高 粮食 总 产 ,而 且 将 有 可 能 使 许多 昔日 的 
不 毛 之 地 变 为 对 生态 环境 有 积极 影响 的 片 片 绿洲 。 

化 肥 的 应 用 曾 在 历史 上 对 农业 生产 有 过 突出 贡献 ,但 长 期 施用 化 肥 又 带 来 了 许多 负面 影响 ,诸如 
环境 污染 ,能源 消 耗 、 食 品 中 化 学 物质 残留 等 等 。 植 物 营养 生理 学 以 及 分 子 和 遗传 学 的 研究 将 逐步 阅 明 
植物 吸收 利用 各 种 矿质 营养 元 素 的 分 子 机 理 , 挖 气 植 物 吸 收 利 用 矿质 营养 的 遗传 潜能 ,培育 能 在 低 浓 
度 营养 元 素 条 性 (如 低 钾 、 低 辜 、 低 氮 等 ) 下 高 效 吸收 利用 自然 资源 并 正常 生长 发 育 的 作物 或 苗木 新 癌 
种 ,将 对 资源 节约 型 可 持续 农业 发 展 做 出 积极 贡献 。 

在 20 世纪 兴起 的 设施 农业 为 人 类 在 恶劣 自然 环境 中 生产 所 需 农 产品 立 下 了 汗马功劳 ,如 以 色 列 
在 沙 漠 中 建立 的 设施 农业 保证 了 其 国民 的 农产品 供应 ,上 师 我 国 北方 大 部 分 地 区 自 20 世纪 80 年 代 以 
后 的 大 面积 蔬菜 种 植 大 棚 保 证 了 反 季 节 蔬 菜 的 充足 供应 。 但 设施 农业 中 也 普遍 存在 一 些 址 待 解决 的 
问题 ,诸如 低温 或 高 温 、. 弱 光照 .病害 等 等 ,这 些 问 题 都 与 植物 生理 学 的 研究 密切 相关 。 植 物 生 理学 家 
们 已 经 在 研究 植物 的 而 阴性 , 抗 病 性 、 抗 寒 与 杭 热 性 等 间 题 ,结合 材料 科学 ,植物 病理 学 、 育 种 学 ,土壤 
学 .气象 学 以 及 工业 和 自动 化 等 方面 的 研究 工作 , 设施 农业 将 在 3 世纪 为 人 类 生活 品质 的 担 高 做 出 
更 大 贡献 ， 

随 着 人 类 文明 的 不 断 进 步 ,人 们 对 作物 品质 的 要 求 也 愈 来 您 高 ,而 作物 品质 的 形成 取决 于 作物 生 
长 发 育 过 程 中 的 代谢 调控 。 例 如 ,是否 可 培育 能 生产 出 蛋白 质 含量 较 高 且 蛋 白质 中 氨基 酸 组 成 合理 
的 作物 新 品种 ,或 培育 窜 含 各 种 人 体 必 需 维生素 的 蔬菜 和 果树 新 品种 ,而 植物 组 织 、 恬 官 或 籽粒 内 各 
种 物质 成 分 的 含量 是 由 植物 自身 的 代谢 过 程 及 其 调控 所 决定 的 。 因 此 ,在 植物 生理 学 家 逐步 阅 明 各 
种 物质 代谢 调控 的 机 制 的 基础 上 ,结合 基因 工程 和 育种 技术 就 有 可 能 有 目的 地 通过 改造 作物 的 物质 
代谢 调控 ,从 而 达到 改善 谷物 、 蔬 葬 ,水 果 的 营养 品质 的 目的 ， 人 为 地 改善 农产品 其 他 品质 (如 口感 ， 
风味 .颜色 等 ) 的 道理 也 是 类 似 的 。 

总 之 ,植物 生理 学 的 基础 研究 将 对 未 来 的 农业 生产 实 蚂 有 密 方 面 的 理论 指导 意义 ,而 农业 生产 的 
发 展 也 会 不 断 地 对 植物 生理 学 的 研究 提出 需要 解决 的 理论 研究 课题 。 

(2) 植物 生理 学 与 生态 环境 保护 ”地 球 上 生长 着 的 多 种 多 样 的 植物 是 维系 自然 生态 环境 最 重 
要 的 部 分 ,植物 利用 光 能 吸收 利用 二 氧化 碳 、 间 时 将 水 分 子 分 解释 放 和 氧气 的 生理 过 程 使 得 其 其 有 “ 浪 
化 空气 ”的 特殊 功能 ;而 地 表 的 各 类 植被 所 具有 的 巨大 的 涵养 水 体 、 防 止 地 表 水 土 流 失 为 野生 动物 提 
供 栖息 地 等 方面 的 生态 功能 也 愈 来 您 被 重视 和 利用 。 在 保护 现 有 植被 的 同时 ,人 类 在 21 世纪 将 面临 
如 何 有 效 地 改造 “不 毛 之 地 ?的 艰巨 使 命 ， 例 如 ,能 在 沙漠 地 区 缺 水 少雨 的 恶劣 环境 下 再 造 植被 是 人 
们 的 理想 , 商 从 植物 生理 学 的 角度 研究 植物 适应 干旱 . 盐 碱 的 内 在 机 山 将 有 助 于 最 大 限度 地 挖 插 植 物 
自身 在 抗旱 . 抗 盐 碱 方面 的 遗传 潜能 ,从 而 为 利用 基因 工程 技术 培育 适合 在 各 种 恶劣 环境 下 种 植 的 植 
物 。 在 如 何 保护 原 有 植被 .如 何 有 效 地 营造 人 工 植被 .如何 有 效 地 保护 濒危 植物 种 类 ,如 何 有 效 地 保 
护 和 利用 植物 的 多 样 性 等 很 多 方面 ,也 有 许多 植物 生理 学 带 训 迫切 研究 的 科学 问题 。 

《3) 植物 生理 学 与 医药 工业 ”除了 能 更 好 地 人 工 栽培 和 利用 各 种 药 用 植物 方面 有 许多 与 植物 
生理 学 研究 相关 的 问题 外 ,植物 生物 技术 的 发 展 已 经 使 利用 植物 作为 “生物 反应 器 ?而 生产 药物 成 为 
可 能 。 例 如 ,治疗 癌症 的 有 效 药物 紫杉醇 . 青 芒 素 等 都 是 一些 植物 的 次 生 代谢 产物 ,具有 极 高 的 开发 
利用 价值 ,但 用 传统 的 方法 利用 野生 植物 提取 这 些 药物 不 仅 成 本 极 高 ,而 且 还 严重 地 破坏 了 野生 植物 


“了 


资源 。 但 在 植物 生理 学 家 们 曾 明 植物 体内 这 些 物 质 的 代谢 过 程 及 其 调控 机 理 的 基础 上 ,利用 基因 工 
程 技术 有 目的 地 改造 植物 的 次 生 代 当 过 程 , 将 有 可 能 有 效 地 提高 这 些 次 生 代 澳 物质 的 产量 。 而 植物 
组 织 和 细胞 培养 技术 的 发 展 ,也 已 使 利用 细胞 和 悬 泽 培 养 技 术 建立 高 效 前 类 似 于 微生物 培养 的 “植物 发 
醇 "生产 工艺 成 为 可 能 。 在 不 远 的 将 来 ,人 们 将 有 可 能 将 经 过 基因 工程 改造 的 植物 细胞 在 类 似 于 “发 
酝 仿 ”的 容器 中 培养 ,以 生产 人 们 所 和 需 的 药物 。 与 利用 动物 生物 反应 器 (如 动物 乳腺 生物 反应 器 ) 和 微 
生物 发 醇 生 产 药 物 相 比较 ,和 用 植物 生物 反应 器 还 有 其 不 可 比拟 的 优点 。 因 为 利用 动物 生物 反应 器 
有 可 能 产生 一 些 对 人 体 有 和 危害 的 污染 ,如 产物 中 病毒 等 病原 因子 的 污染 ;而 利用 微生物 发 酵 所 生产 的 
药物 也 可 能 存在 毒素 污染 等 问题 。 但 利用 植物 作为 反应 器 生产 药物 则 相对 比较 安全 。 此 外 ,通过 有 
目的 地 改造 植物 的 物质 代谢 过 程 , 还 有 可 能 生产 出 有 药 用 切 能 的 农产品 ,如 富 含 各 种 维生素 或 含有 各 
种 预防 疾病 免疫 物 奈 的 蔬菜 和 水 果 等 。 

《4) 植物 生理 学 与 食品 星 藏 加 工 ”在 20 世 纪 中 期 以 后 被 广泛 采用 的 农产品 收获 或 采摘 后 的 贮 
藏 保鲜 技术 ,主要 是 依据 了 植物 呼吸 过 程 的 调控 原理 而 建立 起 来 的 。 在 低温 .于 燥 . 缺 氧 等 环境 条 件 
下 保存 谷物 .蔬菜 和 水 果 可 有 效 地 抑制 植物 组 织 和 器 官 的 呼吸 作用 ,从 而 保证 了 农产品 贮藏 时 间 的 延 
长 。 这 些 农 产品 贮藏 保鲜 的 技术 在 今后 将 继续 得 到 更 为 广泛 的 应 用 ,同时 ,植物 生物 技术 的 发 展 也 为 
通过 改造 或 调 蓉 农产品 内 在 的 代 注 过程 而 达到 长 期 性 藏 和 保鲜 的 目的 开辟 了 广阔 的 空间 。20 世纪 末 
期 ,人 们 曾经 党 试 通过 抑制 番 茵 等 果实 内 乙烯 的 合成 而 抑制 其 采 后 的 呼吸 作用 , 以 达到 延长 其 采 后 保 
存 时 间 , 研 究 成 果 已 被 成 功 应 用 于 生产 。 在 21 世纪 , 随 着 植物 功能 基因 组 学 的 迅速 进展 以 及 各 种 代 
谢 途 径 调控 机 制 和 植物 抗 病 机 理 的 阐明 ,人 们 将 有 可 能 更 密 地 利用 植物 生理 学 的 研究 成 果 有 效 地 实 
现 对 谷物 .蔬菜 和 水 果 的 长 期 保质 和 保鲜 。 当 然 , 除 了 农产品 的 赃 茂 保鲜 外 ,基因 工程 的 普遍 应 用 也 
势必 对 食品 工业 带 来 其 他 方 而 的 更 为 自 接 的 影响 ;如 有 有 目的 地 使 各 种 农产品 中 直接 全 有 各 种 对 人 人 体 
有 益 的 营养 成 分 等 。 

总 之 ;植物 生理 学 与 生产 实践 的 关系 是 多 方面 的 。 如 果 说 植物 生理 学 在 20 世纪 与 生产 实践 的 关 
系 更 多 地 体现 在 对 农业 生产 的 贡献 方面 的 话 ,21 世纪 植物 生理 学 的 研究 与 生产 实践 的 关系 将 表现 在 
人 类 生活 品质 提高 的 方 方 而 面 。 


四 、21 世纪 的 植物 生理 学 发 展 前 景 


自 20 世纪 80 年 代 以 来 , 随 着 分 子 生物 学 的 迅猛 发 展 和 深信 ,许多 植物 生理 学 的 传统 研究 工作 逐 
步 与 分 子 生 物 学 的 研究 交叉 融合 。 例 如 ,光合 作用 机 理 及 调控 的 研究 已 经 深入 到 探讨 光合 膜 蛋 白 复 
合体 分 子 结构 与 功能 的 关系 .光合 碳 代 谢 关 键 酶 的 基因 表达 调控 ;植物 激素 作用 机 理 的 研究 已 深 人 到 
探讨 激素 与 受 体 恒 白 的 分 子 作 用 机 理 . 受 体 下 游 信 号 传递 的 分 子 作 用 机 理 ; 等 等 。 鉴 于 这 些 情 况 变 
化 ,一 些 原来 的 植物 生理 学 国际 学 术 组 织 .甚至 一 些 权威 的 国际 植物 生理 学 期 刊 杂 志 也 在 酝酿 讨论 原 
有 名 称 的 改变 。 如 原来 的 4 植物 生理 学 年 评 光 Annual Review of Plant Physiology) 在 80 年 代 后 期 改 
为 植物 生理 学 与 分 子 生 物 学 年 评 》(Annual Review of Plant Physiology and Plant Molecular Biolo- 
gy); 原 “美国 植物 生理 学 家 学 会 "于 2000 年 更 名 为 “美国 植物 牛 物 学 家 学 会 ” :最近 (2002 年 2 月 ) 原 美 
国 桓 物 生理 学 家 学 会 又 开始 县 酿 是 否 将 已 创刊 ?0 余年 的 4 植物 生理 学 Plant Physiclogy) 杂志 改 名 
为 《植物 生物 学 》CPlant Biology) 或 《植物 Plant) 。 与 此 同时 ,国内 外 植物 生理 学 界 也 在 不 断 地 讨论 
植物 生理 学 作为 一 个 学 科 的 独立 性 问题 。 事 实 上 ,一 些 相 关 名 称 或 提 法 的 改变 并 不 一 定 能 完全 改变 
其 内 涵 , 在 某 种 程度 上 可 能 只 是 一 种 顺应 “潮流 ”的 变化 ,如 一 些 相 关 学 会 和 期 刊 杂 志 更 名 的 主要 理由 
之 一 就 是 为 了 吸引 更 多 的 人 参加 学 会 或 投稿 。 

应 该 说 ,植物 生理 学 研究 内 容 不 断 发 展 的 趋势 是 必然 的 和 合理 的 ,事实 上 任何 学 科 都 是 处 于 不 断 
的 发 展 进程 中 的 。 如 分 子 生 物 学 的 发 展 也 是 如 此 ,在 20 世纪 70~80 年 代 , 分 子 生 物 学 家 们 主要 致力 

8. 


于 对 某 个 或 某 些 基 因 的 序列 分 析 , 但 进入 90 年 代 以 后 则 逐步 开始 研究 基因 的 表达 调控 、 基 因 功 能 \ 不 
同 基因 间 的 互 作 ,并 在 20 世纪 末期 已 全 面 进入 功能 基因 组 的 研究 时 代 。 和 如果 从 发 展 的 观点 来 分 析 植 
物 生理 学 研究 内 容 的 变化 ,植物 生理 学 与 细胞 生物 学 ,生物 物理 学 分子 生 物 学 等 相关 学 科 的 交叉 、 融 
合 以 及 相互 影响 只 能 会 促进 所 有 学 科 的 共同 发 展 。 而 对 于 植物 生理 学 作为 一 个 学 科 或 领域 而 言 , 只 
有 当 它 与 其 他 学 科 达 到 "水 乳 交 融 " 的 状况 ,其 自身 才 有 可 能 不 断 得 到 发 展 与 壮大 。 

如 果 将 植物 生理 学 与 整个 植物 科学 的 发 展 趋势 结合 起 来 考虑 ,不 难得 出 植物 生 埋 学 在 21 世纪 将 
进一步 得 到 发 展 壮大 的 结论 。 随 着 拟 南 芥 ,水 稻 等 模式 植物 基因 组 全 序列 测序 工作 的 完成 ,植物 科学 
界 普遍 认为 其 整体 研究 工作 的 重点 将 逐步 转向 “功能 基因 组 ”的 研究 , 即 研究 与 植物 生长 发 育 调控 机 
理 . 作 物 重 要 农艺 性 状 (如 抗旱 . 抗 盐 、 抗 病 . 水 分 养分 高 效 利 用 ,产量 与 品质 形成 等 ) 表 达 密 切 相关 的 
基因 的 功能 及 相互 作用 。 而 从 “基因 表达 ”到 "性状 表达 "之 间 的 过 程 是 通过 植物 体内 一 系列 信息 传 
递 .能 量 与 物质 代谢 等 复杂 的 话 细胞 的 生理 生化 过 程 及 其 调控 环节 来 实现 的 ,而 “植物 生理 学 ? 正 是 在 
植物 整体 ,组 织 器 官 . 细 胸 及 分 子 水 平 上 研究 这 些 复 杂 生 命 活 动 过 程 及 其 调控 机 理 的 科学 ,其 研究 和 
探讨 的 核心 内 容 是 植物 生命 活动 过 程 中 的 “功能 及 其 调控 机 理 “。 从 学 科 间 的 相互 关系 上 分 析 ， 植 物 
生理 学 "的 研究 正 是 基因 水 平 的 研究 与 性 状 表 达 研 究 之 间 的 "桥梁 "。 换 言 之 ,21 世纪 的 植物 生理 学 将 
授 步 发 展 成 为 用 绕 植物 生命 活动 过程 的 “功能 实现 及 其 调 榨 机 理 ”. 在 植物 功能 基因 组 的 水 平 上 全 而 
探讨 植物 生长 发 育 分 子 机 理 的 全 新 学 科 。 植 物 生理 学 将 在 研究 和 阔 明 一 些 植 物 科 学 领域 的 重要 基础 
理论 问题 的 同时 ,不 断 地 为 植物 生物 技术 .农作物 耕作 栽培 、 作 物 和 经 济 植物 新 品种 的 培育 ,生态 与 环 
境 保护 ,以 植物 为 材料 或 对 象 的 药物 生产 和 食品 加 工 贮藏 等 应 用 科学 研究 提供 强大 的 理论 指导 和 技 
术 支 撑 ， 


思考 题 
《1) 植物 生理 学 的 主要 研究 内 容 是 什么 ? 如 何 理 解 植 物 生理 学 与 分 子 生物 学 等 学 科 的 关系 ? 


(2) 植物 生理 学 的 发 展 大 致 经 历 了 哪 三 个 阶段 ? 其 发 展 与 科学 技术 起 体 发 展 水 平 的 关系 如 何 ? 

(3) 植物 生理 学 与 生产 实践 的 关系 主要 表现 在 哪些 方面 ? 举例 说 明 植 物 生理 学 的 理论 研究 成 时 对 生 
产 实践 的 指导 作用 。 

《4) 讨论 21 世纪 植物 生理 学 的 发 展 前 景 。 


| 第 一 部 分 “植物 细胞 .水 分 与 矿质 营养 


第 一 章 ”植物 细胞 


细胞 是 生命 活动 的 基本 单位 。 细 胞 不 仅 是 有 机 体 结 构 的 基本 单位 ,而 且 是 代谢 和 功能 以 及 遗传 
的 基本 单位 . 同时 ,细胞 的 分 改 、. 生 长 和 分 化 也 是 有 机 体 生 长 和 发 育 的 基础 。 因 此 ,了 解 细胞 的 生命 
活动 是 阐明 有 机 体 生命 活动 的 基础 。 植 物 生 理学 主要 以 高 等 植物 为 研究 对 象 , 因 此 本 章 内 容 将 以 高 
等 植物 细胞 为 主 ,对 其 结构 和 功能 加 以 介绍 ,其 中 叶绿体 和 线粒体 将 在 光合 作用 和 呼吸 代谢 的 有 关 章 
节 中 介绍 。 植 物 细 胞 的 生理 功能 也 是 植物 体 生 理 功能 的 基础 ,在 本 章 中 将 对 各 细胞 器 的 功能 作 一 个 
概括 性 的 介绍 ,具体 的 有 关 植 物 细胞 功能 的 内 容 将 贯穿 于 本 书 的 各 个 章节 。 


第 一 节 ”细胞 概述 


从 进化 的 角度 看 ,不 问 生物 的 细胞 都 来 源 于 共同 的 祖先 ,因此 它们 都 具有 一 些 共 同 的 基本 特性 。 
例如 ,不 同 来 源 的 细胞 都 具有 基本 相同 的 化 学 组 成 ,如 看 白质, 核酸 、 脂 类 和 糖 类 等 ;它们 都 具有 磷脂 
双 分 子 层 和 灸 髓 和 蛋白 组 成 的 生物 膜 ; 所 有 细胞 都 以 DNA 和 RNA 作为 址 传 和 转录 载体 ;并 都 具有 和 蛋 
白质 的 合成 机 器 一 一 核 精 体 ;而 一 分 为 二 的 分 烈 方式 是 所 有 的 细胞 进行 增殖 的 共同 方式 等 等 。 但 是 ， 
在 进化 的 过 程 中 ,不 同 生物 采用 了 不 同 的 方式 来 适应 其 所 生存 的 环境 ,因此 它们 的 细胞 也 产生 了 各 自 
不同 的 特性 。 


一 、 原 核 细胞 和 真 核 细胞 


传统 上 细胞 可 分 为 原核 细胞 (procaryetie celD 和 真 核 细胞 Ceucaryotic ce 两 大 类 。 顾 名 思 义 ,这 
样 的 分 类 是 基于 细胞 是 否 具有 典型 的 核 结构 。 由 原核 细胞 构成 的 有 机 体 称 为 原核 生物 Cprokaryote)i 
由 真 核 细 胞 梅 成 的 有 机 体 称 为 真 核 生物 (eukaryote)。 几 乎 所 有 原核 牛 物 都 是 由 单个 原核 细胞 构成 
的 ,而 真 核 生 物 有 多 细胞 的 真 核 生 物 和 单 细胞 的 真 核 生 物 。 原 核 细 胞 和 真 核 细胞 的 区 分 虽然 是 以 细 
胞 是 否 有 具 核 膜 的 核 来 判断 的 ,而 事实 上 ,原核 细胞 和 真 核 细胞 无 论 在 细胞 结构 ,细胞 的 组 成 ,细胞 的 
代谢 以 及 细胞 的 遗传 方面 都 有 很 大 的 差别 ( 表 1-1)。 

无 论 是 原核 细胞 或 者 是 真 核 细 胞 都 来 源 于 共同 的 祖先 , 即 所 谓 的 原始 细胞 。 而 对 于 原核 细胞 和 
真 核 细胞 在 进化 上 的 关系 ,一 般 认 为 真 核 细胞 起 源 于 原核 细胞 。 但 是 近年 来 的 研究 表明 ,原核 生物 在 
地 球 的 极 早 时 期 就 已 分 化 为 真 细菌 Ceubacteria) 和 古 细菌 (archaebacteria, 或 称 原 细菌 )。 古 细 萝 在 许 
多 特性 上 与 真 细菌 不 同 而 却 与 真 核 生物 类 似 。 例 如 , 古 细菌 的 壁 与 真 核 细胞 壁 类 似 , 没 有 真 细菌 壁 中 
含 壁 酸 的 肽 聚 糖 成 分 ; 古 细 菌 的 DNA 与 真 核 细胞 DNA 类 似 , 具 有 重复 序列 和 内 含 子 ; 而 真 细菌 DNA 
不 具 上 述 结构 ; 古 细 菌 的 核糖 体 与 真 细菌 的 核糖 体 组 成 有 较 大 差异 ;不 同 抗生素 可 以 抑制 真 细菌 的 蛋 
白质 合成 却 不 能 抑制 古 细菌 的 蛋白 质 台 成 ,这 一 点 是 和 真 核 细 胞 相同 的 ;此 外 ,对 5S rRNA 的 进化 分 
析 表 明 , 古 细菌 与 真 核 细胞 属 一 大 类 而 与 真 细菌 相去 其 远 。 因 此, 真 核 细 胞 很 可 能 起 源 于 吉 细 菌 . 因 
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表 1-1 原核 细胞 和 走 核 细胞 遗传 结构 装置 与 基因 表达 的 比较 ( 邦 中 和 19963 











特 征 原核 纲要 旧 核 细胞 
DNA 其 (信息 基 》 少 多 
DNA 分 子 数 1 2 个 以 上 上 
DNA 分 子 结构 环 状 线 状 
埠 因 组 数 1n 2m, 寺 nm 
基因 数 几 王 太 于 儿 万 ,十 万 
大 量 “ 多 余 " 的 重复" 的 DNA 序列 一 + 
基因 中 插入 内 含 子 一 十 
DNA 与 组 蛋白 结合 不 与 或 与 少 甚 奖 组 蛋白 结合 。 与 3 各 请 重 白 结合 
DNA 与 组 蛋 鱼 以 核 小 体 及 各 级 高 级 结构 构 “一 十 
成 课 色 质 与 课 色 体 
DNA 复制 的 明显 周期 性 一 + 
基因 表达 的 调控 主要 以 操纵 子 方式 复杂 性 , 字 层 次 性 
转录 与 翻译 的 时 空 关系 转录 与 翻译 可 以 同时 进行 核 内 转录 , 细 有 此 质 内 翻译 ,严格 的 防 段 性 与 区 域 性 
转录 后 与 番 译 后 大 分 子 的 加 工 与 修饰 一 + 
细胞 复制 与 分 裂 (DNA 传递 与 分 配 ) 无 经 分 列 有 丝 分 烈 , 减 数 分 烈 


此 从 进化 角度 来 看 ,原始 细胞 首先 分 支出 真 细菌 和 十 细菌 的 祖先 ,然后 才 由 上 古 册 菌 的 祖先 分 支出 古 细 
菌 和 真 核 生物 , 古 细 菌 和 真 核 生物 具有 共同 的 祖先 。 因 此 自然 分 类 法 上 并 不 以 有 无 细胞 核 为 分 类 依 
据 , 而 把 生物 分 为 三 大 域 (domain) ; 真 细菌 (eubacteria) , 古 细菌 (archaebacteria) 和 真 核 生 物 (eukaryo- 
cyte) 。 而 植物 界 则 包括 红 共和 绿 敬 以 及 陆 生 植物 。 在 陆 生 植物 中 又 有 蔡 花 植物 (bryophyte)、 蕊 类 植 
物 (fern) 和 种 子 植物 等 。 
二 、 高 等 植物 细胞 
不 同 植物 的 细胞 以 及 植物 不 同 组 织 的 细胞 间 有 很 大 的 差异 。 巨 型 的 植物 网 胞 ,如 轮 营 (Chaara) 的 
节 间 细胞 可 以 有 数 奋 米 长 , 约 1mm 粗细 ,而 村 物 分 生 组 织 的 细胞 直径 仅 为 十 几 微 米 。 大 多数 商 等 植 
物 细胞 的 直径 大 约 为 几 十 微米 。 高 等 植物 体 是 由 多 细胞 组 成 的 ,植物 体 的 细胞 高 度 分 化 ,不 同 组 织 的 
细胞 间 也 存在 很 大 的 差异 。 上 典型 的 高 等 植物 细胞 如 图 1-1 所 示 。 
与 动物 细胞 相 比 ,植物 细胞 具有 许多 显著 不 同 的 特 人 性。 高 等 植物 的 绝 大 多 数 细胞 都 具有 室 硬 的 
外 壁 一 -细胞 壁 。 植 物 的 许多 基本 生理 过 程 , 如 生长 ,发育 .形态 建成 .物质 运输 .信号 传递 等 等 都 和 
细胞 壁 有 关 。 高 等 植物 可 以 进行 光合 作用 ,在 从 事 光 合 的 高 等 植物 细胞 中 具有 叶绿体 .光合 作用 和 
具有 细 胸 人 壁 可 能 是 植物 祖先 最 早产 生 的 有 别 于 其 他 生物 的 重要 特征 。 在 许多 高 等 植物 细胞 中 都 有 一 
个 相当 大 的 中 央 大 液 泡 , 这 也 是 高 等 植物 细胞 的 重要 特征 之 一 。 中 央 大 液 泡 在 细胞 的 水 分 运输 ,细胞 
的 生长 .细胞 代谢 等 等 许多 方面 都 具有 至 关 重要 的 作用 。 对 于 动物 细胞 而 言 ,细胞 通常 有 一 定 的 “ 寿 
命 ”", 细 胞 在 若干 代 之 后 会 失去 分 型 的 能 力 ,但 是 植物 分 生 组 织 的 细胞 通常 具有 无 限 生 长 的 能 力 , 可 以 
永久 地 保持 分 裂 能 力 。 此 外 ,植物 细胞 前 全 能 性 早已 为 科学 实验 所 证 实 并 在 生产 实践 中 得 到 广泛 的 
应 用 。 因 此 ,植物 细胞 在 生长 和 分 化 的 控制 机 制 方面 可 能 与 动物 细胞 有 相当 大 的 不 同 。 
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图 11 高 等 植物 细胞 模式 图 (Taiz 点 Zeiger 1998) 


第 二 节 ”细胞 的 膜 系统 


生物 膜 的 产生 是 生命 进化 过 程 中 极其 重要 的 事件 。 没 有 细胞 膜 也 就 没有 细胞 的 产生 ,细胞 是 以 
细胞 膜 为 界 而 独立 于 周围 环境 的 。 此 外 ,在 细胞 中 大 多 数 细胞 器 是 由 膜 围 成 的 ,这 些 细胞 器 分 别 执行 
着 极其 重 训 的 生理 功能 。 生 物 膜 通常 共有 类 似 的 基本 结构 ,例如 它们 都 是 由 脂 类 和 牌 白质 为 基本 组 
成 所 构成 的 单位 膜 结构 。 因 此 生物 腊 具 有 一 些 共同 的 物理 特性 ,如 :生物 腊 对 水 有 较 高 的 透 性 ,水 分 
子 很 容易 透 过 膜 ; 脂 洲 性 的 物质 也 较 容 易 透 过 生物 膜 ; 但 是 离子 或 带电 荷 的 分 子 则 很 难 透 过 生物 膜 ， 
因为 生物 膜 具 有 较 高 的 电阻 ,电阻 率 一 般 为 10" 一 1040。ecm, 当然 在 生活 细胞 中 由 于 膜 上 离子 通道 和 
离子 载体 的 存在 膜 电 阻 是 可 变 和 受到 调控 的 ;此 外 , 膜 重 白 的 存在 使 生物 膜 表面 张力 降低 ,在 生理 pH 
下 膜 表 面 带 负电 荷 等 等 。 但 是 细 胞 中 不 同 的 膜 ,如 细胞 膜 \ 叶 绿 体 膜 或 线粒体 膜 等 等 一 般 具有 独特 的 
功能 ,构成 这 些 膜 的 脂 类 常 有 一 些 甘 异 ,特别 是 膜 蛋 白 更 存 重要 的 差别 。 膜 的 多 种 多 样 的 功能 和 生理 
特性 主要 是 由 膜 上 的 蛋白 质 所 决定 的 ,面膜 脂 和 膜 蛋 白 的 相互 作用 也 是 影响 膜 功 能 的 重要 原因 。 


一 \ 质 腊 
质 膜 (plasma membrane) 也 称 细胞 膜 , 是 指 包围 着 原生 质 的 一 层 界 膜 。 质 膜 的 存在 使 细胞 相对 儿 有 


立 于 外 界 环境 因 面 生命 活动 得 以 在 一 个 相对 稳定 的 微 环 境 中 进行 ,同时 质 膜 又 在 细胞 与 外 界 环 境 进 
行 不 断 的 物质 和 信息 的 交流 过 程 中 起 着 非常 重要 的 作用 。 


(一 ) 质 膜 的 主要 化 学 组 成 


质 膜 的 主要 成 分 是 雅 类 和 看 白质 。 
1. 胰 脂 
膜 晶 主要 包括 磷脂 ,. 棱 脂 和 胆固醇 三 类 。 
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《1) 弯 脂 页 脂 是 构成 膜 脂 的 基本 成 分 , 约 占 整个 膜 脂 的 50% 以 上 。 人 磷脂 可 分 为 甘油 克 幅 和 
鞘 磷脂 两 类 。 甘 油 碰 脂 中 又 包括 磷脂 酰 胆 碱 ( 卵 磷脂 ) .磷脂 酰 毕 氨 酸 、 磷 脂 酰 乙醇 腕 、 遍 脂 酰 肌 醇 等 。 
磷脂 分 子 由 一 个 磷脂 酰 碱 基 ( 称 为 头 部 ) 和 两 条 脂肪 酸 链 ( 称 为 尾部 ) 所 组 成 ,磷脂 酰 碱 基 和 脂肪 酸 两 
部 分 通过 甘油 基 团 衔接 ,磷脂 酰 碱 基 头 部 有 碰 酸 和 碱 基 , 极 性 很 强 , 亲 水 ,而 脂肪 酸 链 的 尾部 为 非 极 
性 , 玻 水 。 因 此 磷脂 分 子 具 有 亲 水 和 朴 水 的 双重 特性 ,在 水 系统 中 会 形成 双 分 子 层 磷脂 结构 , 极 性 头 
部 伸 也 双 分 子 层 的 表面 ,而 蕊 水 的 尾部 则 伟 向 双 分 子 的 内 侧 。 

(2) 粮 脂 。” 糖 脂 与 磷脂 的 结构 类 似 , 只 是 由 一 个 或 多 个 糖 基 人 上 代替 了 碰 脂 酰 胆 碱 而 与 畏 氮 醇 的 产 
基 结 合 。 糖 脂 在 膜 脂 中 的 含量 一 般 在 5 名 以 下 。 

更 脂 和 糖 脂 的 两 条 脂肪 酸 链 的 长 度 常 在 14 一 24 碳 原 子 之 间 ,其 中 之 一 通常 为 但 和 脂肪 酸 而 另 一 
条 则 为 非 饱 和 脂肪 酸 。 这 种 非 饱 和 性 使 得 脂 类 分 子 在 双 分 子 层 中 不 能 紧密 排列 ,这 对 于 保持 膜 的 流 
动 性 是 十 分 重要 的 ,而 膜 的 流动 性 对 于 膜 的 许多 生理 功能 又 是 至 关 重要 的 。 影 啊 脱 流动 性 的 一 个 重要 
因素 是 温度 ,但 是 植物 无 法 移动 或 调节 自身 的 温度 ,因此 植物 细胞 膜 沼 有 较 高 的 非 饱 和 脂肪 酸 的 比例 。 

(3) 胆固醇 ” ”胆固醇 在 加 强 膜 的 流动 性 ,稳定 膜 结 构 和 降低 水 溶性 物质 的 膜 通 透 性 等 方面 有 作用 .。 
2. 肛 蛋 白 

腊 和 蛋白 赋予 细胞 膜 非常 重要 的 生物 党 功能 ,例如 接受 外 界 信 号 分 子 的 受 体 和 蛋白, 进行 物质 运输 的 
载体 蛋白 和 通道 蛋白 ,催化 各 种 反应 的 醇 蛋 白 等 等 。 根 据 膜 绰 白 分 离 的 难 易 及 其 与 脂 分 子 的 结合 
式 , 膜 蛋白 可 分 为 两 大 基本 类 型 ,外 在 膜 和 蛋白 (extrinsic membrane protein) 或 称 外 围 膜 蛋白 (peripher- 
al membrane protein) 和 内 在 膜 和 蛋白 Cintrinsic membrane protein) 或 称 整 合 膜 和 蛋白 (integral membrane 
protein)。 外 在 膜 蛋白 为 水 溶性 蛋白 , 靠 离子 键 或 其 他 较 弱 的 键 与 膜 表面 的 蛋白 质 分 子 或 脂 分 子 结 
合 , 因 此 只 要 改变 溶液 的 离子 强度 其 至 提高 温度 就 可 以 从 膜 上 分 离 下 来 , 膜 结 构 并 不 被 破坏 。 内 在 腊 
蛋白 多 数 为 跨 膜 蛋白 (trans-membrane protein) ,与 膜 结合 非常 紧密 , 它 与 膜 结合 的 主要 方式 为 :中 膜 
蛋白 的 跨 膜 结构 域 与 脂 双 层 分 子 的 朴 水 核心 相互 作用 :人 @@ 膜 蛋白 跨 膜 结构 域 的 两 端 携带 正 电荷 的 所 
基 酸 残 基 与 磷脂 分 子 带 负电 的 极 性 头 部 形成 离子 键 ,或 带 负 电 的 氨基 酸 残 基 通 过 Ca .Mg ”等 阳 离 
子 与 带 负电 的 磷脂 极 性 头 相互 作用 ;加 某 些 膜 蛋白 在 细胞 质 基 质 一 侧 的 半 戏 所 基 酸 酸 残 基 上 共 价 结 
合 脂肪 酸 分 子 , 揪 人 脂 双 层 之 亲 , 进 一 步 加 量 膜 重 白 与 蕴 双 层 的 结合 力 ; 还 有 少数 和 蛋白 与 糖 脂 共 价 结 
合 ;因此 只 有 用 去 垢 剂 使 膜 崩 解 后 才能 将 内 在 膜 蛋白 分 离 出 来 。 


(二 ) 膜 的 结构 模型 


在 细胞 膜 的 研究 历史 中 站 经 有 若干 膜 结构 模型 提出 ,例如 1935 年 Danielli 和 Davson 提出 质 层 
(或 板 层 ) 结 构 模型 ,1959 年 Robertson 提出 单位 膜 
模型 ,以 及 目前 较为 公认 的 流动 杀 嵌 模型 等 。 

流动 饮 嵌 模型 是 由 Singer 和 Nicolson 于 1972 ,ge 
年 提出 的 (图 1-2)。 该 模型 认为 :细胞 膜 结构 是 由 
液态 的 脂 类 双 分 子 层 中 灸 拘 可 以 移动 的 球形 蛋白 T 
质 而 形成 的 。 随 着 科学 研究 技术 的 不 断 创新 和 改 上 多 
进 , 流 动 镶 骨 模 型 也 逐步 得 到 完善 ,成 为 日 前 比较 
公认 的 膜 结构 模型 。 这 一 模型 强调 两 点 。 人 四 膜 的 
流动 性 , 膜 蛋 白 和 膜 脂 均 可 侧 向 移动 。 腊 脂 的 侧 向 
送 动 可 以 达到 相当 高 的 速度 , 其 护 散 速度 约 为 
2pm/'s。 侧 向 运动 是 膜 脂 的 基本 运动 方式 ,具有 重 


要 的 生物 学 意义 。 膜 脂 的 其 他 运动 方式 还 有 膜 脂 图 1 2 流动 贸 谨 模型 示意 图 (Taiz & Zeiger 1998) 
Ee 





蛋白 寿 分 子 


分 子 的 日 旋 , 腊 脂 尾 部 的 摆动 , 双 层 膜 脂 间 脂 分 子 的 “翻转 ”移动 等 。 包 膜 蛋白 分 布 的 不 对 称 性 ,球形 
蛋白 质 有 的 镰 灸 在 膜 的 内 或 外 表面 ,有 的 做 人 或 横 跨 脂 双 分 子 层 。 不 同 的 膜 在 功能 上 的 差别 可 以 用 
镶 岂 在 脂 类 双 分 子 层 中 的 蛋白 质 的 种 类 和 数量 上 的 不 同 来 解 炎 。 

根据 流动 镰 代 模 型 , 膜 脂 和 膜 蛋 折 由 于 膜 的 流动 性 将 趋 于 均匀 分 布 ,但 是 近年 的 研究 结果 却 发 现 
许多 膜 黎 白 的 分 布 是 有 区 域 性 的 , 膜 获 和 白 的 扩散 也 受到 一 定 的 限制 。 因 此 提出 对 流动 镶 崩 模型 的 修 
正 , 认 为 膜 在 其 细胞 质 一 仙 有 细胞 骨 棵 系统, 膜 下 的 细胞 骨架 系统 可 能 有 ”“ 锚 定 " 膜 蛋白 及 限制 膜 蛋 昌 
扩散 的 作用 ,从 而 将 膜 蛋白 定位 于 特定 的 区 域 。 此 外 细胞 膜 中 约 有 20 和 一 30 娩 的 磁 脂 是 与 蛋白 质 结 
合 的 , 称 之 为 界面 脂 (boundary lipid) ,其 流动 性 也 受到 膜 蛋 白 性 质 和 数量 的 制约 。 因 此 膜 组 分 的 空间 
分 布 是 非 均 质 的 ,是 受到 细胞 精密 组 织 和 棕 制 的 ， 


(三 ) 质 膜 的 功能 


质 腊 是 细胞 原生 质 的 界 膜 。 对 于 大 堵 数 大 分 子 物质 和 极 性 分 子 来 说 , 质 膜 是 不 透 性 的 , 即 它们 不 
能 经 扩散 作用 通过 质 膜 。 因 此 , 质 膜 的 存在 使 细胞 相对 独立 于 外 界 环境 ,形成 一 个 稳定 有 序 的 ,有 利 
于 细胞 生命 话 动 进行 的 内 部 环境 。 但 是 生活 细 胸 必须 与 其 外 界 环境 不 断 地 进行 信息 和 物质 的 交流 ， 
而 且 这 种 交流 必须 是 有 序 的 ,特异 的 和 受 严 格调 控 的 。 质 腊 在 细胞 内 外 物质 和 信息 的 交流 方面 起 着 
至 关 重 要 的 作用 , 质 膜 上 的 各 种 膜 蛋 白 如 运输 载体 .离子 通道 ,信号 和 激素 受 体 等 等 促进 和 (或) 控制 
着 联 膜 的 物质 运输 和 信息 传递 。 有 关 质 膜 上 的 膜 蛋 白 的 各 种 相关 功能 将 在 以 后 的 章节 中 分 别 进行 介 
绍 。 总 面 言 之 ;细胞 膜 功 能 对 于 细胞 的 生命 活动 是 根本 性 的 ,任何 对 细胞 膜 的 伤害 最 终 将 导致 细胞 的 
死亡 。 从 进化 的 角 雇 来 说 ,细胞 膜 的 产生 也 可 能 是 原始 细胞 产生 的 最 初 事件 。 


二 、 内 膜 系统 


在 细胞 中 存在 许多 由 膜 包 围 而 形成 的 细胞器, 这些 细胞 器 组 成 一 个 在 结构 ,功能 或 发 生 上 有 具 连续 
性 的 膜 系 统 , 称 为 内 膜 系统 。 在 植物 细胞 中 , 肉 膜 系统 通常 包括 内 质 网 .高尔基 体液 渔 以 及 它们 形成 
的 分 说 泡 等 等 。 
1. 内 质 岗 
内 质 网 (endoptasmic reticulum, ER) 是 真 核 细胞 重要 的 细胞 器 , 它 是 由 封闭 膜 系统 以 及 互相 沟通 
核 被 膜 的 膜 腔 而 形成 的 网 状 结构 (图 1-3)。 内 质 网 
细胞核 膜 是 与 细胞 碟 结 构 类 似 的 单位 膜 , 并且 常 与 
细胞 核 的 外 膜 连 在 一 起 。 内 质 网 按 其 表面 
有 无 核糖 体 分 为 光 面 内 质 网 (smooth ER) 和 
糙 面 内 质 网 (rough ER}) 两 类 。 光 面 内 质 网 
党 为 管状 结构 ,而 糙 面 内 质 网 在 形态 上 常 为 
扁平 的 训 状 结构 。 内 质 网 是 一 个 高 度 动态 
的 结构 , 它 的 结构 形态 .在 细胞 中 的 分 布 以 
及 光 面 和 糙 面 内 质 网 的 比例 都 会 随 细胞 类 
型 和 细胞 局 期 时 相 的 不 局 以 及 细胞 环境 的 














A 改变 而 发 生变 化 。 光 面 内 质 网 主要 功能 是 
ee A 进行 脂 类 物质 的 合成 ,而 业 面 内 质 网 则 是 腊 
图 1-3 细胞 内 质 网 结构 示意 图 蛋白 和 分 小 蛋白 的 主要 合成 场所 。 


蛋白 质 在 糙 面 内 质 网 上 的 合成 不 仅 是 


蛋白 质 的 合成 过 程 , 同 时 也 是 所 合成 蛋白 的 分 选 (sorting) 过 程 。 所 有 分 涪 蛋 白 和 大多 数 膜 蛋白 的 N 
端 都 有 一 段 18 一 30 个 氨基 酸 残 基 的 疏水 的 序列 , 称 之 为 信号 序列 (signal sequence), 即 信和 号 有 条。 蛋白 
质 的 合成 首先 是 在 细胞 质 中 的 核糖 体 上 开始 的 。 当 翻译 过 程 完 成 信号 肘 的 合成 后 ,该 信号 状 即 被 细 
胞 质 中 的 信号 识别 颗粒 (signal recognition particle，SRP) 所 识别 并 与 之 结合 ,这 时 正在 进行 的 翻译 过 
程 被 中 止 ,直至 SRP 与 内 质 网 膜 上 的 SRP 受 体 [又 称 停泊 蛋白 (docking protein) ] 结 合 , 之 后 信号 识别 
甘 粒 脱离 信号 序列 和 核糖 体 ,返回 细胞 基质 中 被 重复 使 用 ,和 驮 链 延 伸 交 重新 开始 。 信 和 号 肽 则 引导 豚 链 
进入 内 质 网 腔 中 , 压 链 继续 延 休 直 至 完成 整个 密 航 链 的 合成 。 信 号 肽 则 被 腔 面 上 的 信号 豚 醇 所 切除 。 
所 合成 的 进入 内 质 网 的 蛋白 质 被 装 人 小 训 泡 ,或 送 到 高 尔 基体 进行 进一步 的 加 工 , 或 经 分 逆 排 出 细 
胞 。 如 果 肘 链 中 有 某 些 序 麟 与 内 质 网 腊 有 很 强 的 亲和力 而 结合 在 腊 双 层 中 ,那么 这 种 多 肽 就 会 停留 
在 膜 脂 中 成 为 跨 膜 蛋白 。 
2. 高 尔 基 器 

高 尔 基 器 (Golgi apparatus) 或 称 高 尔 基 复合 体 (Golgi Complex) ,是 普遍 地 存在 于 真 核 细胞 内 的 
一 种 重要 的 细胞 器 。 高 尔 基 器 是 由 关 干 个 堆 琶 在 一 起 的 排列 较为 整齐 的 扁平 膜 囊 的 妃 堆 (stack) 所 构 
成 ,每 一 个 霹 堆 称 为 高 尔 基体 (Golgi body)。 高 尔 基体 的 扁 囊 多 呈 弓 形 , 膜 琳 周围 又 有 大 量 的 大 小 不 
等 的 囊 泡 结构 ,中 间 桔 腔 较 罕 , 周 缘 多 呈 泡 状 ( 图 1-4) 。 高 尔 基 体 是 一 种 有 极 性 的 细胞 器 ,从 内 质 网 来 
的 分 记 蛋 白 小 泡 从 高 尔 基 体 的 一 侧 进 人 ,从 另 一 侧 输 出 ,因此 每 层 膜 囊 也 各 不 相同 。 在 很 多 网 胞 中 ， 
高 尔 基体 靠近 细胞 核 的 一 面 , 扇 囊 夸 曲 成 凸 面 又 称 形 成 面 或 顺 面 (cis face) ,面向 细胞 质 膜 的 一 面 常 旺 
现 凹 面 又 称 成 熟 面 或 反面 (trans face) 。 梭 物 细 胞 中 可 以 有 上 百 个 高 尔 基体 分 布 在 整个 原生 质 中 。 





高 尔 基 惊 亚 显 微 结 枯 b. 高 尔 基体 结构 祝 型 
图 1-4 高 尔 基体 结构 {Salisbury 1992) 


高 尔 基 体 的 主要 功能 是 将 内 质 网 合成 的 多 种 蛋白 质 特别 是 糖 蛋 白 进行 加 工 、 分 类 与 包装 ,然后 分 
门 别 类 地 运送 到 细胞 特定 的 部 位 或 分 小 到 细胞 外 。 对 于 植物 细胞 来 说 ;高 尔 基体 在 细胞 壁 的 建造 中 
有 非常 重要 的 作用 。 细 胞 壁 中 除 纤维 素 以 外 的 成 分 ,如 木质 素 、 半 纤维 素 . 果 胶 等 都 要 在 高 尔 基体 中 
进行 合成 ,细胞 壁 中 的 一 些 糖 蛋白 也 要 在 高 尔 基体 中 进行 加 工 。 在 高 尔 基体 中 合成 和 加 工 后 的 多 糖 
和 糖 蛋 白 被 包装 成 分 洲 塞 泡 , 然 后 运送 到 细胞 腊 并 与 之 融合 ,将 细胞 壁 物质 运送 到 细胞 外 进行 细胞 璧 
合成 的 部 位 ,参与 细胞 壁 的 合成 。 分 线 囊 泡 分 为 光滑 分 路 泡 (smooth secretory vesicle) 和 有 被 讲 泡 
(coated vesicle) 。 有 被 夺 泡 的 表面 有 包涵 蛋白 [或 称 网 格 蛋 白 (clathrin， 亦 称 笼 形 蛋 白 小 ,包涵 蛋白 和 
其 他 多 肘 组 成 网 格 状 的 多 面体 囊 泡 包 被 。 在 植物 细胞 中 有 被 囊 泡 可 能 在 储藏 蛋白 的 运输 中 起 重要 作用 。 
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在 细胞 中 有 许多 糖 强 白 , 例 如 深 枯 体 中 的 水 解 酶 类 ,多 数 细胞 质 膜 蛋白 利 分 泌 蛋 扬 都 是 粮 蛋 白 ， 
而 糖 蛋 白 的 糖 基 化 都 在 烛 面 内 质 网 和 高 尔 基 体 中 进行 。 根 据 寡 精 链 与 肽 链 氨 基 酸 结合 的 方式 可 分 成 
两 太 类 不 同 的 精 基 化 修饰 , 即 N- 连 接 ( 连 接 到 天 冬 酰 胺 的 酰胺 N 原子 二) 和 人 连接 (连接 到 丝氨酸 、 
苏 氨 蔡 残 基 的 关 基 上 ) 糖 基 化 。 人 路 连 接 的 寡 精 形成 的 糖 和 蛋白 主要 或 全 部 是 在 商 尔 基体 内 合成 的 ,而 
N- 连 接 的 赛 糖 糖 蛋 白 的 合成 是 在 内 质 网 腔 内 ,但 粮 蛋 白 的 合成 ,修饰 的 最 终 完成 通常 是 在 肩 尔 基 咽 
内 。 
3. 中 央 大 液 泡 

大 多 数 植 物 细胞 都 有 一 个 很 大 的 ,充满 水 溶液 的 中 央 大 液 泡 。 中 此 大 渡 泡 (central vacuole) 由 一 
层 单位 膜 一 一 液 泡 膜 所 包围 。 液 泡 最 初 发 生 旦 在 根 尖 和 茎 尖 的 分 生 组 织 中 ,以 很 小 的 原液 泡 (provac- 
uoie) 的 形式 存在 。 床 液 泡 来 源 于 靠近 高 尔 基 体 的 成 熟 面 的 内 质 网 ,原液 泡 上 共有 游 酶 体 的 性 质 ,其 中 售 
有 许多 酸性 水 解 酶 ,能 够 分 解 细胞 内 的 蛋白 质 , 核 酸 . 脂 类 和 和 多糖 等 等 多 种 物质 。 随 着 细胞 的 成 熟 , 原 
液 泡 通 过 埋 哈 细胞 质 和 水 合作 用 轿 渐 扩大 并 融合 在 一 志 最 终 形 成 中 央 大 液 泡 。 中 类 大 液 泡 是 成 熟 细 
胞 的 重要 特征 。 在 成 熟 细 胞 中 中 央 大 液 泡 可 以 占 细 有 物体 积 的 90 中 一 90 站 以 于 ,而 细胞 质 只 是 围绕 在 
中 央 大 液 泡 外 的 薄 薄 的 一 层 。 在 许多 细胞 中 ,细胞 质 形 成 经 状 结构 跨 起 中 央 大 液 泡 , 称 为 跨 液 泡 索 
(transvacuolar strand) , 跨 液 泡 索 是 由 液 泡 膜 所 包围 的 ,在 其 中 通常 进行 着 频繁 的 胞 质 流 动 。 

植物 纪 胞 的 中 央 大 液 泡 中 含有 多 种 酸性 水 解 酶 ,如 酸性 碰 酸 酶 ,和 蛋白酶 ,核酸 酶 , 酶 酶 , 糙 苷 能 和 
氧化 还 原 酶 等 ,可 以 分 解 蛋 白质 ,核酸 、 脂 类 及 多 精 等 多 种 物质 ,因此 具有 溶 酶 体 的 性 质 。 中 央 大 液 泡 
可 以 通过 “自体 吞噬 ”作用 消化 细胞 质 组 分 ,例如 橡胶 树 乳 管 中 的 一 些 乳 液 成 分 即 滚 泡 通过 自体 吞噬 
作用 消化 细胞 等 的 产物 。 中 央 大 液 淘 的 洲 酶 体 性 质 还 可 能 在 分 解 衰老 和 储藏 细胞 以 便 上 再 利用 的 过 程 
中 起 作用 。 在 中 央 大 该 泡 中 的 多 种 水 解 酶 被 释放 进入 细胞 会 引起 细胞 的 自 溶 和 降解 ,这 在 细胞 的 豪 
亡 过 程 中 是 很 重要 的 。 外 部 侵 人 的 病原 物 或 " 异 源 物 ” 也 可 能 被 液 渔 吞 噬 和 消化 。 

增加 植物 细胞 的 面积 是 中 央 大 液 泡 的 一 个 重要 功能 。 中 央 大 流光 依靠 水 的 吸收 使 其 体积 增加 ， 
内 而 使 植物 细胞 的 体积 大 为 扩大 ,细胞 体积 的 扩大 伴随 着 细胞 表面 积 的 增加 ,因而 细胞 从 外 界 所 获得 
的 物质 和 能 量 也 随 之 增加 。 由 于 水 被 储藏 在 少 泡 中 ,因此 这 样 的 增加 体积 的 方式 并 不 会 造成 细胞 质 
的 稀释 而 对 细胞 造成 伤害 。 | 

中 央 大 液 泡 通 过 有 跨 滚 泡 膜 的 运输 积累 物质 ,从 而 引起 水 分 的 吸收 ,提高 了 细胞 的 脱 压 。 细 胞 的 膨 
压 对 于 细胞 生长 和 维持 植物 体 的 紧 胀 性 是 必需 的 。 植 物 细胞 的 利 长 生长 只 有 当 其 膨 压 超过 一 定 的 国 
值 方 能 进行 。 植 物 ,特别 是 一 些 草本 植物 的 形态 的 维持 需要 细胞 保持 一 定 的 鹏 压 , 当 人 缺 水 及 压 降低 时 
植物 就 会 发 生 蓉 世 。 某 些 植物 运动 也 和 脱 压 的 变化 有 关 , 例如 植物 的 气孔 运动 就 是 通过 保卫 细 乱 的 
脱 压 变 北 而 实现 的 。 

中 央 大 液 泡 又 是 细胞 内 重要 的 物质 储藏 库 。 中 央 大 液 光 与 细胞质 间 进 行 着 活 牙 的 物质 交 阁 。 液 
泡 膜 上 有 许多 载体 .离子 通道 .离子 泵 等 用 于 细胞 质 和 潜 泡 间 的 物质 运输 。 这 种 物质 的 运输 对 于 细胞 
正常 后 命 活 动 的 进行 是 至 关 重 要 的 。 中 央 大 液 泡 中 是 酸性 的 水 溶液 ,其 中 含有 无 机 离子 . 糖 、. 酶 .其 他 
有 机 物 等 等 ,这些 物质 可 以 储存 在 液 泡 中 在 需要 时 被 再 运输 到 细胞 质 ,细胞 质 中 的 由 于 代谢 产生 的 某 
些 有 害 物质 也 可 以 运输 到 液 泡 以 保持 细胞 正常 生理 活动 的 进行 ， 液 泡 也 是 种 子 存 情 蛋 白 .脂肪 和 粮 
类 物质 的 重要 场所 。 在 种 子 中 大 量 存 在 的 蛋白 体 Cprotein body) 是 特殊 的 蛋白 储 功 小 泡 ， 当 种 子 萌 
发 时 ,蛋白 体 中 的 蛋白 质 发 生 水 解 成 为 氨基 酸 并 被 运 出 液 泡 ,参与 新 的 蛋白 质 合 成 。 种 子 凸 她 中 的 糊 
粉 屋 也 是 由 于 蛋白 贰 存储 在 液 泡 中 形成 的 。 在 油 类 种 子 中 ,脂肪 物质 被 储存 在 滚 泡 形成 圆 球体 。 硬 
药 的 块根 和 甘蔗 荃 中 蔗糖 的 大 部 分 也 是 储存 在 滚 泡 中 。 

此 外 滚 泡 中 还 有 一 些 十 分 重要 的 次 生 代谢 物质 ,例如 各 种 生物 碳 、 酚 类 物质 .多 涌 稿 烯 化合 物 以 
及 花色 素 苷 和 硬 菜 苷 等 等 。 生 物 碱 中 的 如 入 人参 皂苷 ,吗啡 , 奎 宁 等 有 重要 的 药 用 价值 ,本 类 物质 中 的 
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单 宁 ,多 稿 类 中 的 橡胶 等 是 重要 的 芽 业 碟 料 ,而 植物 花 输 .果实 的 让 富 的 颜色 是 由 液 泡 中 的 花色 素 茸 
形成 的 。 
4. 过 氧化 物 酶 体 和 乙醚 酸 循 环 体 

微 体 Cmicrobody) 是 一 大 类 由 单 层 腊 构成 的 细胞 器 ,普遍 存在 于 真 核 细 胞 中 。 植 物 细 胸 中 主要 的 
两 类 微 体 是 过 氧化 物 酶 体 (peroxisome) 和 乙 醒 酸 循环 体 (glyoxysome)。 过 氧化 物 酶 体 催化 下 列 反 
应 : 

RH: 十 Os—* R + HDs HiO:—H,0 + 1/2 0Os 《及 代表 有 机 物 ) 

因此 ,过 氧化 物 酶 体 是 通过 消耗 氧气 来 消除 有 机 物 的 氧 。 叶 肉 细胞 中 过 氧化 物 酶 体 常 与 叶绿体 
和 线粒体 在 一 起 ,参与 光合 细胞 中 的 光 呼 吸 过 程 ( 参 见 第 七 章 ) 。 

己 醋 酸 德 环 体 是 植物 特有 的 微 体 ,通常 存在 于 胡 发 期 间 的 油性 种 子 中 。 乙 栈 酸 循环 体 具备 乙 醋 
酸 德 环 的 酶 ,因此 在 种 子 萌 发 时 可 以 将 储存 脂肪 酿 转化 为 精 , 以 便 运 输 及 利用 。 


三 、 细 胞 核 


细胞 核 是 细胞 内 最 大 也 是 最 重要 的 细胞 器 。 细 胞 核 中 包含 了 细胞 的 主要 的 遗传 物质 , 即 核 基 因 
组 。 核 基因 组 的 表达 和 调控 对 于 植物 体 的 代谢 .生长 和 发 育 都 起 着 决定 性 的 作用 。 植物 的 基因 组 的 
大 小 变化 很 大 ,例如 氢 南 并 (Arapidopsis thaliana) 的 基因 组 DNA 约 1.5X10 碱 基 对 ,而 某 些 裸子 植 
物 的 基 央 组 DNA 可 达 2X10" 碱 基 对 。 虽 然 叶绿体 和 线粒体 也 具有 自身 的 基因 组 ,但 是 其 编码 的 基 
因 只 能 部 分 满足 其 结构 和 功能 的 需要 , 而 叶绿体 和 线粒体 中 的 大 部 分 蛋白 质 仍 然 是 由 核 基因 编码 的 。 


(一 ) 细胞 核 的 结构 


典型 的 细胞 核 结 构 如 图 1-5 所 示 。 





纤维 加 条 


图 1-5 继 胞 核 的 模式 结构 示意 图 图 1-6 核 孔 复合 体 模 型 的 示意 图 (Pecker et al，1996) 
在 核 孔 的 核 被 膜 的 外 膜 便 和 内 腾 例 各 有 8 个 得 白 亚 基 组 成 环形 
结构 , 核 外 膜 俩 (细胞 质 一 俩 ?的 环 称 为 胞 质 环 , 核 内 膜 侧 ( 细 胞 
核 一 侧 ) 的 环 称 为 核 质 环 , 在 环 的 中 央 有 运载 体 或 称 窒 ,从 核 筷 
的 中 天 腰部 有 辐射 辟 伸 出 到 核 周 隙 ,并 由 错 定 蛋白 将 核 孔 复合 
体 连接 到 核 腊 上 。 胞 质 环 向 刚 胞 质 发 出 丝 状 结构 。 核 质 环 向 核 
内 伸 出 绽 状 物 , 并 在 其 末端 形成 小 环 ,组 成 一 个 滴 泌 状 的 毓 形 结构 。 
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1. 核 膜 


核 膜 是 细胞 核 的 界 膜 , 它 是 由 内 外 两 层 平 行 的 单位 膜 组 成 .分 为 外 核 腊 Couter nuclear mem- 
brane) 和 内 核 膜 (inner nuclear membrane)。 外 核 膜 面向 胞 质 , 表 面 有 大 量 核糖 体 颗粒 , 常 与 糙 面 内 质 
网 相连 续 , 所 以 可 将 外 核 膜 视 为 内 后 网 膜 的 一 个 特 化 区 域 。 内 核 膜 也 由 一 个 单位 膜 组 成 ,面向 核 质 ， 
表面 光滑 ,无 核 精 体 颗粒 。 内 核 膜 的 核 内 -~ 侧 有 一 层 蛋 白 网 络 结构 称 为 核 结 层 (nuclear lamina) , 核 纤 
层 为 核 膜 及 染色 质 提供 结构 文保 ,并 介 导 核 膜 与 染色 质 之 间 的 相 亡 作 用。 在 内 外 核 膜 之 间 宽 20 一 4 
nm 的 间隙 称 为 核 周 腔 人 perinuclear space) , 与 内 质 网 腔 相连 通 。 

在 细胞 核 的 表面 , 内 、 人 外 核 膜 在 一 定 部 位 彼此 融合 ;形成 许多 环 状 开口 , 称 之 为 核 孔 Cnuclear 
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图 1-7 中 期 染色 体 DNA 包装 示意 图 


(Alberts et al. 1994) 


pore) ,是 核 和 细胞 质 间 的 重要 通道 。 核 孔 的 直径 一 般 
在 如 一 100 nm 间 ,其 密度 一 般 为 35 一 60 孔 /pm:。 核 
孔 的 密度 和 总 数 与 细胞 类 型 有 关 , 通 常情 况 下 ,转录 活 
性 低 或 不 进行 转录 的 细胞 , 核 孔 少 ;转录 活性 高 或 生理 
机 能 旺盛 的 细胞 , 核 孔 多 。 核 筷 实 际 上 蚌 由 多 太 百 种 
的 借 白 质 所 组 成 的 代 白 复合 体 ,因此 称 为 核 孔 复 合体 
{nuclear pore complex}) (图 1-6) 。 
2. 染色 体 

细胞 核 是 染色 体 存 储 和 复制 的 部 位 。 

染色 质 是 间 期 细胞 遗传 物质 存在 的 形式 ,是 由 
DNA .组 蛋白 , 非 组 蛋白 及 少量 RNA 组 成 的 线 状 复合 
结构 。 染 色 体 是 指 细胞 在 有 丝 分 裂 或 碱 数 分 裂 过 程 
中 ,由 染色 质 聚 缩 面 成 的 棒状 结构 。 二 者 在 化 学 组 成 
上 的 差异 并 不 大 ,其 区 别 主要 在 于 构 型 不 同 , 即 染色 体 
的 聚 缩 . 折 稚 程度 更 高 ,反映 了 它们 处 于 细胞 周期 中 不 
同 的 功能 阶段 。 真 核 细胞 的 DNA 在 形成 染色 质 或 染 
色 体 的 过 程 中 往往 要 压缩 上 百 万 倍 。 这 个 包装 ,压缩 
的 过 程 是 严格 有 序 ,分 级 进行 的 。 

染色 体 的 基本 结构 单位 是 粹 小 体 Cnucleosome)。 
(图 1-7)。 每 个 核 小 体 单位 包括 200 碱 基 对 左右 的 
DNA 和 一 个 组 蛋白 八 聚 体 以 及 一 分 子 的 组 重 白 了 Hi， 
组 蛋白 八 聚 体 构成 核 小 体 的 核心 结构 ,DNA 分 子 以 左 
手 方 向 盘 线 八 聚 体 两 圈 , 一 分 子 的 组 蛋白 Hi 与 DNA 
结 台 , 锁 住 核 小 体 DNA 的 进出 口 , 从 而 稳定 了 核 小 体 
的 结构 。 两 相 邻 核 小 体 之 问 以 连接 DNA 相连 ,长度 
为 2~80 碱 基 对 不 等 。 由 DNA 包装 成 的 核 小 体 是 染 
色 体 包装 的 一 级 结构 。 直 径 为 10 nm 的 核 小 体 “ 念 
珠 ” 结 构 再 进一步 螺旋 盘 绕 成 每 圈 6 个 核 小 体 ,外 径 
30 nm; 内 径 10 nm 的 螺 线 管 。30 nm 螺 线 管 是 染色 
体 包 装 的 二 级 结构 。 

染色 体 的 进一步 包装 可 能 通过 30 nm 螺 线 管 在 
非 组 蛋白 的 支架 上 形成 祥 环 结构 ,在 此 结构 基础 上 再 
形成 螺旋 管 进一步 压缩 ,最 后 形成 染色 体 。 


3, 核 仁 

核 仁 Cnucleolus) 是 真 核 细 胞 问 期 核 中 最 明显 的 结构 ,在 光学 显微镜 下 为 一 个 或 数 个 匀 质 的 小 球 。 
核 仁 的 大小、 形状 和 数量 都 随 细胞 类 型 和 代谢 的 状态 而 发 生 改 变 。 核 仁 又 是 一 个 高 度 动态 的 结构 ,其 
随 细胞 周期 的 进行 表现 出 的 周期 性 的 消失 和 重建 , 称 为 校 仁 周期 (nucleolar cycie) 。 

核 仁 是 细胞 核 内 的 生产 核糖 体 的 机 器 ,所 有 真 核 生 物 的 核糖 性 RNA (rRNA) 的 转录 都 是 在 核 仁 
中 完成 的 ,其 过 程 是 由 rDNA 转录 成 FRNA ,rRNA 再 与 来 白细胞 质 的 蛋白质 结 合 , 进而 加 工 ,改造 成 
核糖 体 的 前 体 ,然后 输出 到 细胞 质 ， 


(二 ) 细胞 核 与 细胞 质 间 的 物质 运输 


细胞 中 DNA 的 复制 和 RNA 的 转录 主要 在 细胞 核 中 进行 而 蛋白 质 的 合成 则 主要 在 细胞 核 外 进 
行 ,它们 的 合成 原料 和 产物 都 必须 在 细胞 核 和 细胞 质 同 进行 运输 ,此 外 对 细胞 基因 表达 的 调控 信 息 通 
常 也 要 由 细胞 质 传 递 到 细 胸 核 内 , 因而 细胞 核 和 细胞 质 之 间 频 繁 的 信息 和 物质 交流 是 至 关 重 要 的 。 
这 种 交流 是 一 个 跨 核 膜 的 过 程 ,常常 并 非 简单 的 扩散 ,而 是 受到 严格 的 控制 。 

核 筷 复 合体 是 一 亲 水 通道 , 它 充 许 离子 和 水 溶性 小 分 子 穿梭 于 核 质 之 间 , 进 行 自由 扩散 。 分 子 质 
量 越 大 的 分 子 通过 核 孔 复合 体 的 速率 就 越 慢 ,分 子 质 量 大 于 60 上 Da 的 球 蛋 乌 几 乎 不 能 进入 核 内 。 除 
了 核 孔 复合 体 的 扩散 之 外 ,小 分 子 物质 的 运输 还 可 能 通过 双 层 核 膜 的 扩散 作用 进行 运输 。 

大 分 子 物质 一 般 通 过 核 孔 复合 体 进 行 运输 ,包括 核 输 人 和 和 校 输 出 双 癌 途径 。 大 分 子 物 质 的 运输 
通常 具有 选择 性 ,是 消耗 ATP 的 需 能 的 主动 运输 过 程 ,往往 涉及 信号 识别 和 载体 介 导 。 核 孔 复合 体 
的 有 效 直 径 可 随 运 输 颖 粒 的 大 小 进行 调节 ,例如 像 核糖 体 亚 单位 那样 大 的 核 精 体重 白 颗粒 也 可 以 通 
过 核 孔 复合 体 从 核 内 运 到 细胞 质 中 ;细胞 核 中 DNA 复制 .转录 .染色体 构 建 和 核糖 体 前 体 组 装 等 所 需 
要 的 因子 如 DNA 聚合 酶 .RNA 聚合 酶 ,组 蛋 乌 ,核糖 体 蛋 白 等 也 可 以 通过 核 筷 复合 体 从 细胞 质 运输 
到 核 内 。 

蛋白 质 分 子 的 核 质 运 输 常常 涉及 信和 导 的 识别 。 通常 把 在 细胞 质 内 合成 ,然后 输 人 到 核 内 发 挥 功 
能 作用 的 一 类 和 蛋白 称 为 亲 核 蛋 白质 (karyophilic protein) 。 亲 核 蛋 白 一 般 都 含有 特殊 的 由 4 一 8 个 氨 
基 酸 残 基 组 成 的 信号 序列 ,这 个 信号 序列 可 以 指导 区 白质 通过 核 蕊 复合 体 向 核 内 输入 并 定位 于 细胞 
核 , 因 此 将 这 一 特殊 的 氨基 酸 序列 命名 为 核定 位 信号 (nuclear localization signal ,NILS)。NLS 可 定位 
在 亲 核 蛋白 的 不 同 部 位 ,在 指导 亲 核 蛋白 完成 核 输 人 后 并 不 被 切除 ,这 和 前 述 的 信和 号 肽 是 不 同 的 。 

核 孔 复合 体 的 主动 运输 是 一 种 蛋 凰 质 介 导 的 过 程 。 在 细胞 中 有 一 类 与 NLS 特异 性 结合 的 蛋白 
(NLS-binding protein,NBP) ,这 种 蛋白 质 可 能 在 被 转运 的 亲 核 蛋白 与 核 孔 复合 体 之 问 起 衔接 分 子 的 
作用 。NBP 在 细胞 质 内 与 NLS 结合 ,然后 把 亲 核 蛋白 质 运送 到 核 孔 复合 体 进行 转运 ;或 者 与 亲 核 蛋 
白 一 起 穿 过 核 孔 ,在 核 内 解 离 , 然 后 再 经 核 孔 返 回 细胞 质 重 复 使 用 。 

大 分 子 物质 由 细胞 核 向 细胞 质 运 输 同样 有 信和 号 识别 的 过 程 。 真 核 细胞 的 RNA 一 般 要 经 过 转录 
后 加 工 , 修 饰 成 为 成 熟 的 RNA 分 子 后 才能 被 转运 出 细胞 核 。 在 生理 状态 下 , 当 分 子 的 5 端 具有 
mGpppG 幅 子 时 , 即 被 定位 于 细胞 质 ; 而 没有 帽子 的 RNA 分 子 却 滞留 在 核 中 ,说 明 5 端 mGpppG 幅 
子 结构 对 于 mRNA 的 核 输出 是 关键 信号 。 成 熟 的 rRNA 分 子 总 是 在 核 仁 内 装配 成 核糖 体 亚 单位 , 以 
核糖 核 蛋 白 (ribonucleoprotein, RNP) 颖 粒 的 形式 转运 到 细胞 质 中 ,rRNA 如 不 结合 核糖 核 重 白 则 不 
能 输出 核 外 。 推测 它们 有 可 能 是 靠 一 种 受 体 介 导 的 主动 运输 系统 通过 核 孔 复合 体 被 特异 地 运 出 细胞 


核 。 


三 节 细胞 骨 染 


细胞 骨架 (cytoskeleton) 是 真 核 细胞 中 由 蛋白 质 窒 合 而 成 的 三 维 的 纤维 状 网 架 体 系 。 细 胞 骨架 
包括 微 丝 、 微 管 和 中 间 纤 维 。 细 胞 骨架 在 细胞 分 裂 ,细胞 生长 ,细胞 物质 运输 ,细胞壁 合成 等 等 许多 生 
命 活 动 中 都 具有 非常 重要 的 作用 。 


Ts 微 丝 
(一 ) 微 丝 的 结构 


微 丝 (microfilament) 是 由 单 体 肌 动 蛋 白 (actin) 聚 合 而 成 的 .直径 为 ?nm 的 给 状 结构 ,因此 也 将 微 
丝 称 为 丝 状 肌 动 蛋白 (filamental actin，F-actin) ,而 将 组 成 微 丝 的 单 体 肌 动 准 白 称 为 球体 肌 动 蛋白 
(globular actin，G-actin) 。 肌 动 蛋 白 基 在 进化 中 极为 保守 的 蛋白 质 , 不 同 真 核 生物 细胞 的 肌 动 蛋白 间 
具有 很 高 的 同 源 性 。 在 植物 细胞 中 肌 动 蛋白 大 约 占 总 蛋白 量 的 5%~10%。 植 物 中 通常 有 多 个 肌 动 
蛋 自 的 基因 , 在 有 些 植 物 中 肌 动 蛋白 基因 的 数量 可 以 高 达 数 十 个 ,这 些 基因 的 表达 常 有 一 定 的 组 织 或 
时 期 特异 性 。 
单 体 肌 动 蛋白 为 单个 多 肽 链 的 球状 蛋白 质 , 分子 质 量 约 42kDa。 在 活体 细胞 中 通常 存在 一 些 游 
离 的 单 体 肌 动 蛋白 ,形成 单 体 肌 动 蛋白 的 库 (pool7。 细 胞 中 徽 丝 是 一 个 动态 的 结构 , 即 微 丝 总 在 不 断 
地 聚合 和 解 了 育 , 这 样 , 微 丝 中 的 肛 动 重 白 就 会 氏 解 认 进 人 肌 动 蛋白 库 , 而 肌 双 蛋白 库 中 的 单 体 肌 动 重 
白 叉 会 因 聚 合 而 进入 微 缘 ,因而 形成 微 丝 肌 动 蛋 白 的 周转 Cturnover)。 在 一 定 条 件 下 , 单 体 肌 动 重 白 
只 有 在 高 于 一 定 浓度 时 才能 聚合 成 微 丝 ,这 个 浓度 称 为 肌 动 蛋白 聚合 的 临界 浓度 (critical concentra- 
tion) 。 细 胸 可 以 通过 控制 游离 的 肌 动 蛋白 的 浓度 ,或 肌 动 蛋白 库 的 大 小 来 调节 徽 丝 聚合 ,因此 肌 动 蛋 
白 库 对 于 微 缘 的 聚合 有 重要 的 调控 作用 ， 
二 ， 关于 肌 动 蛋白 如 何 组 织 成 为 徽 丝 有 两 种 说 
2 法 ;其 一 认为 微 丝 是 由 两 股 肌 动 蛋 白 丝 相互 螺 
DT > 旋 盘 绕 而 形成 ;其 二 则 认为 微 丝 是 由 单 根 肌 动 
条 蛋 白 丝 组 成 , 肌 动 蛋白 沿 徽 丝 的 轴 螺 旋 排 列 , 每 
37 nm 一 周 ,形成 徽 丝 结构 (图 1-8)。 肌 动 蛋 白 
图 1-8 被 给 结构 示意 图 (Alberts et al，1994) 聚合 成 徽 丝 需要 ATP 利 镁 离子 。 微 给 中 肌 动 
蛋白 之 间 由 非 共 价 键 结合 。 由 于 肌 动 蛋白 自身 
的 结构 上 的 非 对 称 性 , 微 丝 也 具有 极 性 。 当 微 丝 发 生 率 合 时 , 单 体 肌 动 秘 白 通常 从 微 丝 的 两 端 加 入 微 
丝 从 而 使 微 丝 延长 ,但 两 端的 聚合 速度 有 所 不 同 , 通 常 把 聚合 较 快 的 一 端 称 为 (十 ) 端 ,而 把 聚合 较 慢 
的 一 端 称 为 (一 ) 端 。 如 果 用 肌 球 蛋白 的 水 解 片段 去 结合 徽 丝 ,在 电镜 下 可 以 看 到 “箭头 " 状 的 徽 毕 结 
构 , 箭 头 端 (pointed end) 相 当 于 负 端 而 倒 刺 端 (barbed end) 则 相当 于 正 端 。 
微 丝 在 细胞 中 进一步 形成 有 规 嫂 的 排列 或 分 布 ,这 种 分 布 随 细胞 的 生长 和 生理 状态 以 及 外 界 信 
号 的 传递 而 发 生变 化 。 微 丝 的 这 种 变化 是 受到 细胞 内 多 种 因子 的 调控 的 。 在 细胞 中 有 许多 可 以 和 微 
北 或 单 体 肌 动 蛋白 结合 的 蛋白 称 为 肌 动 蛋白 结合 蛋白 (actin binding protein, ABP》。ABP 对 徽 丝 骨 
架 有 重要 的 调节 功能 ,目前 在 动物 细胞 中 所 发 现 的 ABP 已 逾 百 种 。 在 植物 细胞 中 也 已 证 实 了 某 些 
ABP 对 微 丝 骨架 的 调节 作用 。 例 如 前 纤维 蛋白 Cprofilin) 是 一 种 结合 单 体 肌 动 蛋 白 的 ABP, 它 可 以 通 
过 结合 游离 的 单 体 肌 动 蛋白 [ 称 为 隔离 (sequester)], 调 节 细胞 中 肌 动 蛋白 的 浓度 从 而 控制 微 丝 的 聚 
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(二) 微 丝 和 细胞 运动 


在 植物 细胞 中 广泛 存在 胞 质 流动 (cytoplasmic streaming) 的 现象 ,细胞 质 在 细胞 中 以 各 种 不 同 的 
方式 进行 集体 的 流动 。 丽 党 (Nitelia} 和 轮 菩 (Chara) 的 节 间 细胞 , 紫 露 草 (Tradescantia) 的 雄蕊 毛细 
胞 以 及 花粉 管 都 是 研究 胞 质 流动 的 经 典 材料 。 胞 质 流 动 可 能 在 植物 细胞 的 物质 运输 方面 有 重要 作 
用 。 币 经 系统 是 撒 成 胞 质 流 动 的 基础 。 在 藻类 节 间 细胞 中 ,细胞 质 可 以 分 为 外 部 静止 的 外 质 和 内 部 
流动 的 内 质 两 部 分 。 在 外 质 中 微 丝 娶 集成 束 非常 规律 地 沿 细胞 纵向 依 一 定 极 性 排列 ,在 内 质 中 则 存 
在 依赖 于 微 丝 的 马达 草 白 一 一 肌 球 和 蛋白。 在 内 质 - 外 质 界 面 上 肌 球 蛋白 沿 微 丝 的 定向 运动 是 产后 胞 
质 流动 的 动力 来 源 。 而 肌 球 蛋白 - 微 丝 滑动 所 产生 的 动 为 又 如 何 产生 胞 质 流动 呢 ? 目前 认为 ,可 能 是 
由 于 肌 球 蛋白 与 内 质 中 荣 种 三 维 网 络 连 结 , 当 肌 球 蛋 白 洪 微 丝 滑动 时 即 控 动 三 维 网 络 并 带动 细胞 质 
产生 流动 。 

除 胞 质 流 动 外 ,一 些 特殊 的 植物 运动 也 可 能 和 微 丝 有 关 。 一 些 攀 援 植物 的 卷 须 在 接触 物体 后 会 
发 生 快 速 的 缠绕 运动 ,用 微 锥 的 专 一 性 抑制 剂 破坏 微 丝 系统 后 卷 须 的 运动 被 明显 地 抑制 ,说 明 微 丝 系 
统 可 能 参与 了 卷 须 的 运动 ， 植 物 气孔 的 运动 是 由 于 气孔 保卫 细胞 的 水 分 进出 引起 的 细胞 形变 而 造成 
的 。 但 是 微 丝 结构 的 破坏 会 阻 断 保卫 细胞 的 形变 过 程 , 因 此 植物 气孔 运动 可 能 需要 微 丝 的 参与 。 


《三 ) 徽 丝 和 细胞 生长 


植物 细胞 的 伸 长 生长 有 两 种 基本 的 方式 :扩散 性 生长 (diffuse growth) 和 顶端 生长 (tip growth)。 
在 扩散 性 生长 时 ,细胞 沿 伸 长 轴 方 向 整体 进行 扩张 ,细胞 各 个 部 位 的 伸 长 速率 是 基本 一 致 的 。 顶 端 生 
长 则 不 同 ,对 于 顶端 生长 的 细胞 其 伸 长 部 位 仪 局 限于 生长 端的 一 小 部 分 ,而 细胞 的 其 余部 位 是 不 进行 
扩张 伸 长 的 ， 鲍 如 花粉 符 和 根 毛 的 生长 都 是 较为 典型 的 顶端 生长 。 当 花粉 管 生长 时 其 顶端 进行 扩 
张 ,需要 新 的 细胞 壁 物质 加 人 , 细 胸 质 中 所 合成 的 细胞 壁 物质 是 由 在 高 尔 基 体 处 形成 的 赛 泡 经 过 微 丝 
系统 运送 到 细胞 顶端 的。 微 丝 系统 对 于 顶端 生长 很 重要 ,破坏 微 丝 系 统 即 会 抑制 细胞 的 顶端 生长 。 

对 于 许多 进行 顶端 生长 的 细胞 ,例如 植物 卵细胞 ,其 生长 的 第 一 步 是 确定 其 极 性 。 褐 药 CFucus) 
的 受精 卵 在 其 第 一 次 分 裂 前 即 确定 极 性 ,以 后 形成 假 根 / 息 叶 发 育 轴 。 极 性 的 确定 过 程 包括 光 诱 导 ， 
细胞 钙 梯 度 的 建立 ,之 后 微 丝 骨架 会 发 生 重 新 排列 , 周 质 微 丝 被 分 布 到 将 来 形成 很 根 的 那 半 边 细胞 。 
破坏 微 丝 就 会 阻 断 极 性 的 确定 过 程 。 花 粉 的 萌发 过 程 中 ,同样 也 有 微 丝 的 重新 排列 。 微 丝 在 花粉 萌 
发 前 变 为 浓密 的 平行 束 状 循环 结构 ,并 集中 于 花粉 萌发 沟 处 , 当 花 粉 管 萌 发 之 后 , 微 经 束 则 沿 花 粉 管 
生长 方向 延伸 ,在 花粉 管内 呈 永 状 排列 。 破 坏 微 丝 也 同样 会 抑制 花粉 的 萌发 。 


二 、 微 ” 管 
(一 ) 微 管 的 形态 结构 


微 管 (microtubule) 是 存在 于 所 有 真 核 细 胞 中 的 管状 蛋白 多 案 体 结构 ,直径 约 25nm ,一般 由 13 条 
原 毕 螺旋 排列 而 成 ,每 一 条 原 丝 由 徽 管 蛋白 (tubulin) 聚 人 台 组 成 ， 微 管 的 长 度 一 般 为 几 个 微米 (图 
1-9)., 

奶 成 微 管 的 基本 单位 是 由 两 种 类 型 的 微 管 蛋白 ,a- 微 管 蛋白 和 B 微 管 蛋 白 组 成 的 微 管 蛋白 异 二 
聚 体 。e- 微 管 蛋白 和 BE 微 答 蛋 白 的 分 子 质 量 都 在 55 000Da 左右 ,但 二 者 的 氨基 酸 组 成 和 多 肽 链 的 顺 
序 是 不 必 同 的 。 另 外 还 有 一 类 Y- 微 管 蛋白 ,这 类 微 管 蛋 白 在 细胞 中 的 含量 较 少 , 并 不 是 微 管 的 基本 成 
分 ,但 这 类 蛋白 存 微 管 的 形成 和 组 织 中 起 重要 的 和 作用。 微 管 蛋 白 是 生物 进化 中 最 为 保守 的 蛋白 质 之 
一 ,例如 哺乳 动物 的 微 管 蛋白 与 藻类 ,原生 动物 及 莫 苗 的 微 管 蛋白 具有 82 儿 一 9%6 兴 的 氨基 酸 顺 序 癌 源 
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性 ;种 子 植物 与 脊椎 动物 的 微 管 蛋白 至 少 具 有 794 的 氨基 酸 顺序 同 源 性 。 
(二 ) 微 管 的 动态 特性 

1. 微 管 的 聚合 和 解 聚 

与 微 丝 一 样 ,细胞 中 微 管 也 始终 处 于 不 断 地 聚合 与 解 案 的 过 程 当中 ， 
微 管 的 这 种 不 断 聚 台 和 解 化 的 状态 称 为 微 管 的 动态 (dynamics)。 微 管 的 
动态 特征 是 微 管 鼻 白 内 在 的 墓 本 特性 。 这 种 特性 是 微 管 实现 其 功能 的 最 
重要 的 性 质 之 一 。 在 细胞 质 中 也 存在 一 定 浓度 的 微 管 重 白 , 称 为 微 管 蛋 
白 库 (poo])，- 些 微 管 蛋 白 从 微 管 上 解 襄 下 米 , 而 一 些微 管 蛋 白 库 中 的 微 
管 蛋白 又 通过 聚合 进 人 微 管 ,因此 形成 币 管 的 千 转 (turnoveri。 微 管 的 
周转 速率 在 不 同 细 胞 时 相 是 不 同 的 ,一 般 来 说 ,分 型 细 胞 具有 比 间 期 细胞 
更 快 的 微 管 周转 速率 ,而 间 期 植物 细胞 比 间 期 动物 细胞 有 更 快 的 微 管 周 
转速 率 。 例 如 紫 露 草 雄 蔓 毛 间 期 细胞 微 管 的 周转 半期 (half-time of turn- 
ovet) 为 67 秒 , 比 动物 间 期 细胞 微 管 的 周转 快 约 4 倍 。 

微 管 的 聚合 只 有 当 溶 滚 中 微 管 蛋白 的 波 度 高 于 一 定 的 效 值 时 才能 发 
生 , 这 个 浆 值 也 称 为 征管 聚合 的 临界 深度 。 徽 管 蛋白 的 聚合 可 分 为 两 个 
步 又 , 即 成 核 (nucleation) 和 政 长 elongation)。 成 核 过 程 通 常 是 微 答 聚 
合 的 限制 性 步骤 ,比较 缓慢 ,在 细胞 中 , 微 管 的 成 核 通常 是 在 微 管 组 织 中 
心 tmicrotubule orgnizing center;: MTOC) 完 成 的 ， 在 动物 细胞 中 ,中 心 
性 Ccentrosome) 是 具 微 管 组 织 功能 的 细胞 器 ,但 是 在 植物 细胞 中 缺少 明 
确 的 具 微 管 组 织 功能 的 细胞 器 ,因此 植物 细胞 中 微 管 的 组 织 仍然 是 一 个 
尚未 确定 的 问题 。 成 核 之 后 是 快速 的 延长 过 程 。 微 管 蛋 白 加 入 微 管 通常 
是 在 微 管 的 两 端 进行 的 。 在 某 些 情况 下 ,也 会 发 牛 微 管 辟 上 微 管 重 日 与 
溶液 中 微 管 蛋 铂 的 交换 。 由 于 组 成 微 管 的 基本 单位 是 微 管 人 丝 白 异 二 训 
体 ,而 且 微 管 贷 白 也 是 以 二 桶 体 的 形式 加 入 微 管 的 ,因此 微 管 基 有 极 性 。 微 管 两 端 始 合 的 速度 不 同 ， 
依 合 速率 较 快 的 一 端 为 (十 ) 极 , 另 一 端 聚合 速率 较 低 , 称 为 (一 ) 极 。 微 管 的 正 . 负 端 都 始终 处 于 生长 
或 缩短 的 过 程 中 ,或 是 生长 或 是 缩短 。 在 微 管 聚合 生长 相 和 解 聚 箔 短 相 之 间 存 在 相 的 转变 。 微 管 的 
这 种 动态 模型 被 称 之 为 微 管 的 动态 非 稳定 性 (instability) 。 
2. 微 管 动态 特性 的 调控 

微 管 蛋白 上 有 GTP 的 结合 位 点 , 微 管 蛋 白 的 聚合 是 以 GTP- 微 管 蛋白 的 形式 进行 的 ,GTP 在 微 
管 蛋白 聚合 进 人 微 管 后 发 生 水 解 , 变 为 不 可 交换 的 GDP 及 Pi， 由 于 GTP 的 水 解 在 微 管 重 品 襄 人 台 之 
后 才 发 生 , 因 此 在 微 管 两 端的 若干 袜 管 蛋白 为 GTP- 微 管 蛋 白 , 即 所 谓 的 GTP 本 (GTP cap)。 当 微 管 
两 端 具有 GTE- 微 管 蛋白 时 , 微 管 被 稳定 而 事 台 生长 。 当 徽 管 失去 GTP- 赔 时 , 微 管 阿 端的 GDF 微 管 
蛋白 解 聚 而 离开 微 管 。 

微 管 蛋白 在 翻译 后 可 以 进行 修饰 ,若干 微 管 蛋 白 的 修饰 可 能 参与 微 管 动态 的 调节 ,例如 oa- 微 管 组 
白 的 乙酸 化 , 微 管 重 白 羧基 端的 酷 氨 酸化 /去 栈 氨 酸化 等 等 。 出 修饰 微 管 蛋 白 所 襄 合 而 成 的 微 管 通常 
较为 稳定 , 微 管 的 周转 速率 常 较 低 。 

另外 还 有 -一 类 与 微 管 密切 相关 的 蛋白 一 一 微 管 结合 重 白 (microtubule associated protein， MAP) 
微 管 结 台 蛋白 可 以 和 微 管 结合 ,与 微 管 共同 聚合 、 解 聚 , 并 参与 对 微 管 结构 和 功能 的 调节 。 因此 从 广 
义 的 角度 来 讲 , 微 管 结 全 蛋白 也 是 微 管 的 重要 组 成 部 分 。 对 细胞 微 管 结合 蛋白 的 研究 结果 志明 , 微 管 
结合 蛋白 对 微 管 动态 有 重要 的 调控 作用 。 微 管 结合 蛋白 具有 促进 微 管 聚 合 .稳定 微 管 结构 及 在 微 管 
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图 19 微 管 结构 示意 图 
CAlberts et al, 1994) 























间 形 成 跨 桥 结构 等 等 作用 。 目 前 在 植物 细胞 中 已 经 找到 一 些微 管 结合 蛋白 ,这 些微 管 结合 蛋白 在 稳 
定 微 管 结构 以 及 对 周 质 微 管 动态 和 微 管 列 阵 的 组 织 方面 都 有 重要 的 功能 。 


(三 ) 微 管 的 列 阵 


微 管 在 植物 细胞 中 按 一 定 的 规律 排列 ,组 成 所 谓 的 微 管 列 阵 Carray)， 在 细胞 周期 中 ,不 同时 期 的 
植物 细胞 具有 不 局 的 微 管 列 阵 ,而 各 个 微 管 列 阵 都 具有 相应 于 所 在 时 期 的 独特 的 功能 。 - 般 来 说 , 植 
物 微 管 列 阵 包 括 ; 人 号 间 期 周 质 微 管 列 阵 Ccortical array) ;名 时 前 期 微 管 带 (preprophase band, PPB)，) 
鲜 纺 锤 体 微 管 列 阵 (spindle array) ;外 成 膜 体 微 管 列 阵 (phragmoplast array) 。 这 些微 管 列 阵 随 细胞 
周期 依次 转化 ,形成 植物 细胞 的 微 管 周期 变化 (图 1-10)。 各 时 期 的 微 管 列 阵 都 是 高 度 动 态 的 。 








图 1-10 植物 细胞 的 微 管 列 阵 及 其 周期 变化 
入 ,EF; 间 期 周 质 微 管 ;B.F: 时 前 期 微 管 带 ;C.G: 结 儿 体 微 管 ;D.H: 成 膜 体 微 管 


1. 细胞 间 期 周 质 列 阵 

在 间 期 细胞 中 , 微 答 大 致 相互 平行 地 排列 在 细胞 腊 下 ,形成 独特 的 周 质 微 管 列 阵 。 周 质 微 管 列 阵 
通过 控制 细胞 壁 微 纤 丝 的 沉积 方向 ,从 而 进一步 控制 细胞 的 生长 。 周 质 微 管 列 阵 的 排列 方向 是 和 植 
物 细胞 的 生长 密切 相关 的 。 一 般 来 说 , 当 细胞 快速 伸 长 时 周 质 微 管 的 排列 方向 与 细胞 伸 长 轴 方 向 垂 
直 ; 当 细胞 伸 长 速率 降低 或 停止 时 周 质 微 管 排列 方向 与 细胞 伸 长 方向 呈 斜 向 或 纵向 排列 。 当 植物 形 
成 愈 伤 ,细胞 进入 分 裂 之 前 , 周 质 微 管 首先 改变 排列 的 方向 , 微 管 的 排列 方向 决定 了 细胞 极 性 重建 的 
方向 .植物 激 素 可 以 改变 周 质 微 管 的 排列 方向 ,例如 生长 素 和 赤 霉 素 可 以 使 斜 问 或 纵向 的 微 管 排 列 
转变 为 垂直 排列 ,而 乙 燃 和 脱落 酸 则 使 微 管 列 阵 由 垂直 排列 转变 为 斜 向 或 纵向 排列 。 许 多 外 界 环境 
因素 ,如 光照 ,压力 .电场 ,重力 等 都 可 以 对 周 质 微 管 的 排列 方向 产生 影响 。 
2. 早 前 期 微 管 带 

在 细胞 完成 DNA 复制 ,进入 早 前 期 后 , 周 质 微 管 将 逐步 地 紧密 排列 在 一 起 ,形成 围绕 细胞 周 质 
的 “腰带 ” 状 的 早 前 期 微 管 列 阵 。 在 早 前 期 带 形成 过 程 中 ,细胞 核 膜 表面 有 微 管束 发 出 连结 到 早 前 其 


带 上 。 早 前 期 微 管 带 精 确 地 预示 着 紧 接着 的 经 有 丝 分 融 形 成 的 新 细胞 壁 的 位 置 。 在 细胞 膜 破裂 后 ， 
23 。 





早 前 期 带 逐 渐 消 失 。 早 前 期 带 预 示 新 细胞 壁 位 置 的 性 质 表 明 , 在 有 丝 分 裂 之 前 ,细胞 的 分 裂 面 在 早 前 
期 带 形成 期 间 已 经 决定 。 早 前 期 带 有 可 能 参与 细胞 分 裂 面 的 决定 过 程 。 
3. 纺锤 体 微 管 列 阵 

在 核 膜 破裂 后 , 徽 管 逐 步 襄 集成 束 并 与 染色 体 着 丝 粒 结合 形成 纺锤 体 微 管 列 阵 。 在 纺 因 体 微 管 
列 阵 中 ,着 丝 微 管 及 非 着 丝 微 管 几乎 都 具有 相同 的 极 性 排列 ,部 纺锤 体 两 极 的 微 管 端点 为 负 端 而 着 丝 
点 的 微 管 端点 为 正 端 。 染 色 体 在 分 型 后 期 分 离 并 向 纺 色 体 两 极 运动 。 产 生 染 色 体 运动 的 机 制 仍 不 能 
完全 确定 。 微 管 的 聚合 . 解 聚 可 能 是 染色 体 运 动 的 能 量 来 源 ;着 丝 粒 中 微 管 的 解 聚 或 是 基于 微 管 的 马 
达 蛋 白 也 可 能 产生 染色 体 运 动 的 推动 力 。 无 论 染 色 体 运动 的 最 终 机 制 是 什么 , 微 管 剖 是 产生 染色 体 
向 极 运动 的 最 基本 结构 . 
4. 成 膜 体 微 管 列 阵 

当 子 染色 体 基本 完成 分 离 后 ,成 膜 体 微 管 列 阵 开始 形成 。 成 膜 体 微 管 首 先 在 两 子 核 之 间 近 于 纺 
狂 体 赤道 面 的 两 侧 形 成 两 个 列 阵 ,各 列 阵 中 的 微 管 之 间 完 全 平行 , 微 管 向 核 的 一 端 为 负 端 , 问 赤道 面 
的 一 端 为 正 端 ,因此 两 微 管 列 阵 的 极 性 是 相反 的 。 之 后 ,成 膜 体 微 管 由 中 心 向 外 扩张 ,直到 抵达 细胞 
膜 。 这 时 中 心 部 位 的 微 管 还 渐 消 失 , 因 而 形成 两 个 平行 的 指向 相反 的 微 管 环形 列 阵 成 膜 体 微 管 列 
阵 与 合成 新 细胞 壁 的 物质 的 运输 有 关 ，。 


三 、 中 间 纤 维 
中 间 纤 维 {intermediatefilament) 是 第 三 类 细胞 骨架 蛋白 结构 ,直径 为 19nm ,与 微 丝 和 微 管 不 
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两 个 平行 笋 绕 的 超 螺 旋 二 诊 体 反 向 交错 组 成 的 四 企 体 





1-11 中 间 纤 维 组 装 过 程 模 式 财 (Alberts 1994} 
( 瑟 ) 单 体 中 间 纤 维 多 肤 链 ,中间 是 螺旋 区 ; (B) 由 商 条 中 间 纤 维 形成 平行 的 超 螺 施 二 蛙 体 :iC} 两 个 二 际 
体 以 半 交 香 方 式 构成 四 聚 体 !〈《D) 四 聚 体 连接 起 来 形成 原 纤维 ;〈E)8 根 原 纤维 构成 10nm 的 中 间 经 维 。 
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同 , 中 间 绎 维 是 由 水 同 的 中 间 纤 维和 蛋白 聚合 而 成 的 ,不 同 种 类 的 中 间 纤 维 有 较 强 的 组 织 特 异性 ,其 大 
小 和 生化 组 成 有 很 天 变化 .在 植物 细胞 中 也 有 中 间 纤 维 存在 ， 利 用 动物 细 胸 的 中 间 纤 维 的 抗体 ,已 
经 在 许多 种 类 的 植物 中 发 现 类 中 间 竺 维 蛋 白 ,并 旦 观察 到 类 中 间 娃 维 的 网 络 结构 。 在 胡 昔 小 巧 译 细 
胞 和 豌豆 根 尖 细胞 中 观察 到 10nm 纤维 网 络 ,证 明 其 为 酸性 角 和 蛋白 和 碱 性 角 沫 白 所 组 成 ,并 已 成 功 地 
在 体外 进行 了 重 装配 。 

虽然 中 间 纤 维 蛋 白 的 蛋白 组 成 有 很 天 差异 ,但 其 亚 单 位 仍然 具有 结构 上 的 共性 。 组 成 中 间 纤 维 
的 蛋白 多 肘 的 中 部 有 大 约 310 个 氨基 酸 的 序列 是 高 度 保守 的 ,通过 这 一 区 域 ,两 条 多 肪 可 以 形成 螺旋 
的 双 股 超 螺 旋 二 诗 体 (coiled-coil dimer)。 两 个 二 聚 体 肥 向 平行 以 半分 子 长 度 交 错 排列 构成 四 染 体 ， 





四 党 体 首尾 相连 形成 原 纤维 ,入 根 原 纤维 构成 图 柱状 的 10nm 纤维 (图 1-11)。 由 于 中 间 纤 维 在 组 装 
过 程 中 出 现 了 上 反 向 平行 的 结构 ,使 得 中 间 纤 维 与 微 管 和 微 经 不同, 它 的 两 端 是 对 称 的 ,因而 完整 的 中 
间 纤 维 在 结构 上 是 非 极 性 的 。 


在 细胞 中 很 少 有 单 体 的 中 间 纤 维 蛋 白 存在 ,它们 主要 以 中 间 纤 维 结构 存在 ,因此 细胞 中 不 存在 中 
间 纤 维 蛋 白 库 。 一 般 认为 中 间 纤 维 一 般 也 不 发 生 聚 全 和 解 率 的 动态 周转 。 但 是 在 细胞 分 裂 时 , 核 纤 
层 蛋 白 在 细胞 核 解体 和 重新 形成 过 程 中 会 发 生 膏 合 和 解 聚 。 

中 和 间 纤 维 的 具体 功能 现在 并 不 十 分 明了 , 它 可 能 作为 一 种 真 止 的 骨架 在 维持 细胞 的 形状 和 结构 
中 起 作用 。 


四 、 细 胞 骨架 的 马达 和 蛋白 


马达 蛋白 (motor protein) 是 依赖 于 细胞 骨架 蛋白 的 .通过 水 解 ATP 或 GTP 将 化 学 能 转变 为 机 
， 械 能 的 一 类 和 蛋白质。 马达 蛋白 具有 三 个 基本 的 特性 :首先 ,具备 细胞 骨架 结合 和 蛋白 的 性 质 , 这 种 结合 
特性 是 依赖 于 核 苷 酸 的 ;第 二 ,具备 ATP 或 GTP 酶 的 性 质 ,可 以 水 解 ATP 或 GTP, 它 们 的 酶 活性 只 
有 在 结合 相应 细胞 骨架 时 才能 被 激活 :第 三 ,可 以 将 水 解 的 化 学 能 转变 为 运动 的 机 械 能 。 马 达 重 百 按 
照 其 所 结合 的 细胞 虽 架 蛋白 可 以 分 为 依赖 微 丝 的 马达 重 白 (microfilament dependent motor protein) 
和 依赖 于 微 管 的 马达 性 白 (mieortubule dependent motor protein) 两 大 类 ， 肌 球 蛋白 是 一 大 类 依赖 微 
经 的 马达 货 白 ,包括 多 种 亚 增 。 肌 球 蛋 白 通过 水 解 ATP 沿 微 丝 滑动 。 依 束 于 微 管 的 马达 重 自 有 一 
类 , 动 看 白 (kinesin) , 力 和 蛋白 (dynein) 和 动力 蛋白 Ldynamin)。 

马达 蛋白 在 微 丝 或 微 管 上 的 移动 通常 有 一 定 的 方向 性 , 即 某 一 类 马达 蛋白 通常 仅 向 微 丝 或 微 管 
的 正极 或 仅 向 负极 移动 ;从 而 可 以 分 别 执行 细胞 内 不 同 的 运动 功能 。 大 多 数 种 类 的 肌 球 和 蛋 捍 是 正 向 
运动 的 马达 蛋白 ,但 近来 亦 发 现 负 向 运动 的 肌 球 蛋白 。 动 蛋白 可 以 通过 水 解 ATP 向 微 管 的 正极 运 
动 , 力 蛋白 则 可 以 拉动 厢 泡 向 微 管 的 负极 运动 ,而 动力 蛋白 则 通过 水 解 GTP 向 微 管 的 负极 运动 ， 在 
动 蛋白 家 族 中 也 有 一 些 类 似 动 蛋白 的 负 疝 马达 和 蛋白。 

细胞 中 的 许多 运动 功能 都 和 马达 蛋白 有 关 。 最 经 典 的 例子 是 肌肉 细胞 的 收缩 功能 , 肌 球 蛋白 此 
和 微 丝 间 的 相互 滑动 是 产生 肌肉 收缩 的 基本 机 制 。 植 物 细 胸中 的 胸 质 流动 的 动力 也 是 来 源 于 肌 球 有恒 
白 和 微 丝 的 相互 滑动 。 此 外 ,染色 体 的 运动 也 可 能 和 微 管 马达 蛋白 有 关 。 许 多 细胞 内 的 物质 运输 和 
细胞 器 的 运动 都 和 马达 蛋白 有 天。 


第 四 节 细 胞 壁 


植物 细胞 的 质 膜 外 有 一 层 并 不 很 厚 但 却 坚 硬 的 壁 , 称 为 细胞 壁 , 它 是 植物 细胞 区 别 于 动物 细胞 的 
主要 特征 之 一 。 不 仅 高 等 植物 具有 细胞 壁 ,多 数 原核 牛 物 的 细胞 也 具有 细胞 壁 ( 但 是 它们 的 细胞 壁 的 


化 学 成 分 是 不 同 的 ) , 真 落 和 藻类 也 具有 细胞 壁 。 植 物 的 细胞 壁 是 植物 细胞 所 分 滋 的 多 种 多 聚 糖 以 及 
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其 他 多 事物 通过 共 价 和 非 共 价 键 所 组 成 的 有 序 的 网 状 结构 。 植物 细胞 壁 中 也 存在 和 蛋白质、 酶 和 酚 类 
多 聚 物 等 等 ,以 调节 细胞 壁 的 物理 和 化 学 的 特性 。 植 物 细胞 壁 除了 其 最 基本 的 功能 一 一 调节 细胞 体 
积 和 决定 细胞 形状 外 ,还 具有 其 他 如 控制 植物 细胞 的 生长 ,细胞 膨 压 的 形成 .细胞 运动 ,提供 机 械 支 
持 、 信 号 传递 等 等 重要 的 功能 。 

植物 细胞 壁 不 仅 有 重要 的 生理 功能 , 它 在 人 类 的 生活 中 同样 具有 重要 的 用 途 。 例 如 ,纸张 .纺织 
品 .纤维 .木炭 . 木 材 以 及 其 他 许多 工业 产品 的 原料 即 出 于 植物 细胞 壁 ; 此 外 从 植物 细胞 己 提 取 的 多 糖 
可 用 于 生产 塑料 ,胶卷 . 旭 合 剂 和 凝 胶 等 等 ， 作 为 自然 界 中 有 机 碳 的 最 丰富 的 来 源 , 植 物 细胞 壁 在 整 
个 生态 系统 的 碳 循 环 中 具有 重要 的 作用 。 土壤 中 组 成 腐 获 质 的 有 机 物 来 源 于 植物 细胞 壁 。 煤 矿 也 来 
源 于 植物 ， 此 外 ,纤维 素 对 人 类 的 健康 也 有 重要 的 作用 。 


一 、 细 胞 壁 的 结构 和 成 分 
(一 ) 细胞 壁 的 组 成 


细胞 壁 是 由 多 种 大 分 子 聚 合 物 组 成 的 。 
1. 细胞 壁 中 的 多 糖 物质 

(1) 纤维 素 ”纤维 率 (Ccellulose) 是 地 球 上 数量 最 多 的 有 机 大 分 子 物质 ,是 购 成 细胞 壁 的 基础 物 
质 , 约 占 初生 细胞 壁 物质 的 20%~30%。 纤 维 素 分 子 是 由 BC(1 一 4) 连 接 的 DD- 荀 聚 糖 组 成 的 高 分 子 罕 
合 物 ,并 通过 分 子 内 氨 刍 使 其 形成 一 种 类 螺旋 状 的 结构 。 纤 维 率 分 子 之 间 也 有 和 氨 键 使 彼此 形成 平行 
排列 的 结构 , 约 60 一 70 个 纤维 素 分 子 成 为 一 束 , 称 为 纤维 索 微 纤 丝 。 纤 维 素 微 纤 丝 的 长 度 是 不 确定 
的 ,不 同 来 源 的 纤维 索 微 纤 丝 具 有 不 同 的 宽度 和 组 织 程 度 。 例 如 在 电子 显微镜 下 陆 生 植物 的 纤维 素 
微 纤 丝 的 宽度 大 约 在 4~10nm 之 间 ,而 莫 类 植物 的 纤维 素 微 纤 丝 的 宽度 可 达 30nm。 这 种 宽度 的 变 
北 反应 组 成 一 根 纤 维 素 微 纤 丝 的 纤维 素 分 子 链 数 目的 多 少 。 

目前 对 纤维 素 微 纤 丝 的 结构 还 不 完全 清楚 ,比较 流行 的 结构 模型 认为 , 沿 纤 维 素 微 纤 丝 分 布 着 结 
晶 区 kerystalline domain) ,结晶 区 之 间 由 非 组 织 区 (amorphous domaim) 连 接 。 在 结晶 区 纤维 素 分 子 
具有 高 度 的 组 织 ,相互 局 由 非 共 价 键 连接 , 如 氢 键 . 朴 水 作用 等 。 纤 维 素 徽 纤 丝 中 的 单 根 纤 维 素 分 子 
链 由 2000~25 000 个 或 更 多 的 葡萄 糖 基 组 成 ,其 长 约 可 达 1 一 5pm* 足 以 穿 过 多 个 结晶 区 和 非 组 织 区 。 
当 用 纤维 素 酶 分 解 纤 维 素 微 纤 丝 时 , 非 组 织 区 的 纤维 素 分 子 首 先 发 生 分 解释 放出 许多 小 结晶 ,这 些小 
结晶 可 能 就 是 纤维 素 徽 纤 丝 中 的 结晶 区 。 

纤维 索 分 子 链 组 成 纤维 素 徽 纤 丝 使 其 具有 许多 特异 的 性 能 ,纤维 素 具有 可 以 和 钢铁 相 比 的 张力 
强度 ,水 不 溶性 ,不易 被 化 学 物质 或 酶 所 破坏 等 等 ,因此 纤维 素 是 非常 适合 的 构成 细胞 上 壁 的 材料 。 

纤维 素 是 在 细胞 质 腊 的 蛋白 复合 体 一 一 终端 复合 体 Cparticle rosette, 或 terminal complex) 上 合 
成 的 。 这 个 蛋白 复合 体 包含 多 个 纤维 素 合 成 酶 (cellulose synthase) 单 元 。 纤维 率 合 成 酶 将 葡萄 糖 供 
体 上 的 有 有 桨 糖 基 加 到 葡 先 精 链 上 催化 合成 BC 一 4) 连 接 的 DD- 荀 来 糖 链 。 用 于 合成 的 葡萄 精 供 体 是 尿 
苷 二 磷酸 葡萄 糖 (uridine diphasphate glucose，UDPG 或 UDP- 葡 萄 精 ) 。 UDP- 葵 萄 糖 可 能 来 源 于 薛 
糖 。 芒 糖 合成 酶 将 蔗糖 中 的 葡萄 糖 转 为 UDP- 葡 萄 糖 ,然后 加 人 到 纤维 素 链 上 (图 1-12)。 纤 维 素 合成 
酶 中 的 猪 基 转移 酶 有 两 个 催化 位 点 ;将 核 攻 酸 供 体 上 的 葡萄 糖 基 转移 到 延长 的 纤维 素 链 上 。 由 于 糖 
基 转移 酶 有 两 个 催化 位 点 ,所 以 纤维 素 链 延伸 时 每 次 加 入 两 个 葡萄 糖 基 ， 因此 纤维 索 总 是 以 二 迹 糖 
BC 一 4) TD- 葡 聚 糖 为 重复 单位 。 

细胞 壁 中 纤维 素 的 合成 过 程 不 仅 有 纤维 素 葡 育 糖 链 的 合成 而 卫 还 有 纤维 索 微 纤 丝 的 组 织 。 目前 
还 不 清楚 纤维 率 微 纤 经 是 如 何 组 织 的 。 但 是 纤维 率 微 纤 丝 在 细胞 壁 中 的 排列 方向 可 能 荐 由 质 膜 下 的 
微 管 来 控制 的 。 
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纤维 素 微 纤 丝 合成 后 被 释放 到 细胞 壁 。。。 基 遇 丰采 组 星 
的 内 层 。 在 细胞 壁 的 内 层 有 许多 其 他 的 多 Se 
糖 物 质 ,如 半 纤 维 素 , 这些 多 糖 对 于 纤维 素 fF 
微 纤 丝 结构 可 能 有 重要 的 影响 。 细胞壁 基 A 
质 中 的 多 糖 物质 是 在 高 尔 基体 中 合成 的 。 OG yor 
合成 后 以 外 排 Cexocytosis) 小 泡 运 输 到 质 膜 ， 了 分 “| 
然后 排出 纲 胞 进入 细胞 辟 。 各 “2 Be me 
(2) 半 纤 维 素 。 半 纤 维 家 (hemicelu- 让 让 人 人 了/ 村 果 
lose) 是 由 不 同 种 类 的 糖 束 合 而 成 的 异 质 多 性 站 人 一 一 Sy 
聚 糖 。 在 植物 细胞 壁 中 有 不 同 种 类 的 半 纤 起 人 性 交 
维 素 ,来 自 不 同 植物 种 类 和 不 同 植物 组 织 的 () () 人 
山 胸壁 中 也 有 不 同 的 半 纤 维 素 组 成 。 组 成 0)  ， 
(7 






半 纤 维 索 的 组 分 包括 木 聚 糖 \ 阿 拉 伯 森林 ] 四 四 广 


糖 . 半 乳 甘露 聚 糖 、 木 葡 保 糖 等 。 半 纤维 素 Se 


中 木 葡 聚 精 分 子 的 基本 重复 排列 顺序 类 似 / 
纤维 素 分 子 。 半 纤维 素 并 非 纤维 素 的 衍生 
物 , 此 名 称 很 容易 造成 误解 ,最 近 也 有 称 之 
为 纤维 素 连 接客 聚 糖 (cellulose -linking giy- 
can) ,更 能 体现 其 功能 。 

在 胚芽 莱 初 生 壁 中 ,最 丰富 的 半 纤 维 素 是 木 葡 聚 糖 (xyloglucan) , 约 占 干 重 的 20% 一 25%。 木 葡 
聚 糖 如 同 纤维 素 一 样 具 有 BC1->4) DD- 葡 聚 糖 的 骨架 ,但 是 木 葡 案 糖 具有 合 木 糖 Cxylose) . 半 和 乳糖 (ga- 
lactose) 的 侧 和 链 , 在 侧 链 末端 常 是 墨 角 藻 糖 (fucose)。 木 葡 聚 糖 的 侧 链 附 止 了 其 葡 紊 糖 骨 架 相 互 间 结 
合 形 成 微 纤 丝 ,同时 可 以 维持 其 肯 架 与 纤维 未 微 纤 丝 结合 部 分 的 平面 构象 ,从 而 帮助 纤维 素 微 纤 丝 组 
成 网 状 结构 。 而 在 禾 本 科 植 物 细胞 壁 中 主要 的 半 纤 维 率 是 混合 键 BE 葡 育 糖 Lmixed-linkage-(1-3)， 
(1-4)-glucans, MLG |]。 

(3) 时 腔 质 果 胺 质 (pectin) 是 中 胺 层 的 主要 成 分 ,是 细胞 壁 中 可 溢 性 最 强 的 多 糙 。 果 胶 质 也 
是 由 一 夫 类 异 质 的 多 糖 构成 ,含有 半 驰 糖 (galactose) .阿拉 伯 糖 (arabinose) , 鼠 李 糖 (rhamnose) 和 和 半 
乳糖 醛 酸 (galacturonic acid) ,其 化 学 结构 和 组 成 在 不 同 植物 中 和 不 同 组 织 中 有 所 人 不同。 

果糖 类 分 子 的 主要 特征 是 由 a(1->4) 连 楼 的 D- 半 乳 精 酸 酸 组 成 的 线 状 链 。 植 物 细胞 壁 存在 的 果 
腕 主要 有 两 大 类 。 第 一 类 是 半 屯 精 醛 酸 桶 精 (galacturonan) 和 鼠 李 半 乳 醋 酸 聚 狂 (rhamnogalacturo- 
nan，RG) ,第 二 关 为 阿拉 伯 半 乳 聚 糖 Carabmogalactan)。 

半 乳 糖 醋 酸 素 合 即 形成 半 及 糖 醋酸 案 糖 ,但 细胞 辟 中 纯粹 的 半 乳 糖 栈 酸 聚 糖 并 不 多 ,在 半 乳 糖 醛 
酸 链 中 插入 一 些 屁 师 型 鼠 李 糖 便 是 鼠 李 半 乳 醋酸 襄 糖 。 和 饼 李 粳 线 基 有 规律 地 出 现 , 使 鼠 李 羊 乳 醋酸 
诊 粮 形成 具有 一 定 重 复 顺序 的 亚 单位 结构 。 根 据 这 些 结构 这 类 果 胺 可 以 分 为 妇 李 半 乳 醛 酸 公 糖 了 和 
鼠 李 半 事 醚 酸 率 糖 II。 例 如 鼠 李 半 乳 醛 酸 聚 糖 I 的 主 链 为 鼠 李 精 和 半 屯 栈 酸 二 聚 糙 的 重复 系列 ,并 有 
许多 侧 链 , 便 链 由 阿拉 伯 聚 糖 、, 半 驴 到 糖 ,阿拉伯 半 乳 聚 糖 等 组 成 。 鼠 李 半 乳 醋酸 聚 糖 II 的 结构 相当 
复杂 , 它 含 有 至 少 10 种 糖 以 及 复杂 的 连接 方式 。 这 种 复杂 的 组 成 和 结构 也 许 说 明 其 不 仅 是 结构 物 
摘 , 并 县 可 能 作为 细胞 壁 中 的 信号 分 子 。 

另 一 类 细胞 壁 果 胶 是 阿拉 伯 半 乳 塞 精 Carabinogalactan) 。 植物 中 存在 两 类 不 同 的 阿拉 伯 半 乳 聚 
糖 。 第 一 类 为 单独 存在 的 中 性 多 糖 或 者 是 与 RG 区 相连 的 亚 单位 ,它们 是 1->4) 连 接 的 半 和 乳糖 上 带 
阿拉 怕 吡 哺 糖 残 基 侧 链 和 的 多 来 物 。 第 二 类 是 高 度 分 支 的 多 糖 ,由 DD 仙 喃 半 乳 糖 残 基 以 BC1=3) 和 
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图 1-12 纤维 案 在 质 膜 纤维 素 合 成 酶 复合 体 上 进行 合成 的 
可 能 分 子 模型 (Taiz & Zeiger 1998) 


BCE “5 键 村 攻 连接 而 成 。 

林 有 收 外 子 可 以 形成 茶水 的 肇 胶 , 这 是 由 于 昌 胶 上 的 羧基 通过 钙 离 子 相 互 问 形成 铅 桥 (calcium 
bridge 将 末 膀 绢 成 网 状 结构 面 形成 的 ， 除 了 钙 高 子 外 , 果 胶 分 子 还 可 以 通过 其 他 共 价 键 , 如 酯 链 和 衬 缚 
这 接 。 在 细胞 坪 中 许多 果 腔 被 修 第 以 改 这 其 构象 以 及 其 与 细胞 壁 的 连接 。 在 虎 尔 基体 中 进行 合成 时 
许多 酸性 其 团 会 被 外 其 化 和 乙酰 化 或 与 其 他 基 团 了 毗 化。 这样 的 随 化 太 应 可 以 防 正 果 腋 间 形 成 钻 桥 ， 
央 而 阻 下放 腔 的 形成 。 册 化 的 果 胶 被 分 泌 到 细胞 壁 后 ,细胞 壁 中 的 果 胶 酯 酶 可 以 去 掉 酷 类 基 团 .增强 
果 腔 形成 凝 胺 的 能 为 。|rj 时 去 掉 烤 类 基 团 后 增加 了 带电 荷 的 北 基 ,因此 可 以 影响 细胞 盛 中 离子 的 淡 
度 并 影响 细胞 避 中 酶 的 活性 . 

2. 细胞 全 蛋白 

细胞 壁 中 存在 许多 种 类 的 蛋品 质 。 

(1) 参与 细胞 壁 结构 的 蛋白 质 。 ”蛋白质 也 是 组 成 细胞 壁 结构 的 组 分 之 一 。 细胞壁 的 结构 蛋白 
有 闪 种 . 这 些 和 蛋白 党 以 其 主要 氨基 酸 组 成 来 分 类 ,例如 富 产 睛 氨 酸 糖 直 摇 (Chydroxyproline-rich 
glycobrotcin ,HRGP) .高 匡 贷 酸 乍 口 (glycine-rich protein; GRP), 富 月 氨 酸 和 修 白人 proline-rich pro- 
tein*PRP) 党 等 ， 许 多 结构 蛋白 其 有 高 度 重 复 的 氨基 酸 序 列 并 高 度 粮 基 化 。 结 梅 和 蛋白 刚 从 细胞 分 小 
出 来 时 是 可 深 的 ,但 是 随 细胞 壁 的 逐渐 成 熟 , 这 些 恒 亲 也 变 得 难以 溶解 。 在 不 同 细胞 类 型 不同 成 熟 
程度 组 织 的 细 胸 中 ,结构 蛋白 在 细胞 璧 中 的 含量 会 发 牛 很 大 的 变化 。 当 受到 外 界 的 刺激 ,例如 伤害 、 
病理 破坏 或 者 引起 细胞 抗 逆 反应 的 处 理 部 会 诱导 结构 蛋白 基因 的 表达 ,从 而 改变 结构 蛋 皇 的 含量 。 
甸 胞 喀 结 构 华 魏 的 分 布 有 细胞 类 型 和 组 织 的 特异 忻 , 例 如 HRGP 常 位 于 形成 层 、 籼 皮 部 薄 壁 细胞 和 
厚 壁 纠 织 细胞 中 ;GRP 和 PRP 则 常 位 于 术 质 部 导管 和 纤维 等 非常 特 化 的 细胞 壁 中 。 

寅 产 有 睛 氮 版 糙 生 白 是 一 大 的 熏 日 家族, 伸展 蛋白 (extensim 即 其 中 一 个 亚 族 。 伸 懂 蛋 外 其 有 益 氮 
院 - 择 辜 氨 通 (Ser-Hyp-Hyp-Hyp-Hyp) 高 度 重复 的 基本 单元 。 伸 展 蛋 白 曾 被 认为 与 细胞 的 伸 长 有 关 ， 
但 后 来 被 证 明 并 非 如 此 。 有 肯 前 认为 伸展 蛋白 通过 改 键 交 联 梅 成 独立 的 网 状 结构 ,增加 了 内 胞 壁 的 强 
度 利 刚 性 。 富 羟 晴 氨 酸 糖 和 蛋白 的 基因 表达 可 以 为 伤害 和 病害 所 诱导 ,因此 可 能 与 植物 细胞 抵抗 道 境 
有 关 。 富 关 月 氨 酸 糖 蛋 白 还 可 能 在 次 生 壁 形成 时 参与 木质 化 的 成 核 位 点 的 形成 。 

细胞 壁 中 还 含有 阿拉 伯 半 乳 聚 糖 蛋 白 (arabinogalactan protein, AGP)。 这 是 一 类 高 度 糖 基 化 的 
可 溶性 蛋白 ,阿拉 伯 半 和 乳 诊 糖 蛋白 大 约 有 90 儿 质量 是 其 阿拉 伯 糖 和 半 乳 课 糖 的 残 基 ， 阿 拉 伯 半 乳 聚 
粮 蛋 白 的 基因 表达 有 组 织 和 细胞 的 特异 性 。 它 可 能 在 细胞 间 的 香 合 和 信号 转 导 有 作用 。 

(2) 与 细胞 壁 组 建 或 与 调节 细胞 壁 特性 有 关 的 酶 类 细胞 壁 中 含有 多 种 酶 ,例如 苹果 醒 脱 所 
酶 .过 氧 北 物 酶 ,磷酸 酶 .以 及 许多 糖 基 水 解 酶 和 转移 上 酶 , 还 有 纤维 素 酶 等 等 。 

过 氧化 物 酶 在 细胞 壁 中 可 以 有 可 溶性 的 、 离 子 型 结合 的 和 共 价 结合 的 三 种 存在 形式 。 过 氧化 物 
咕 参 与 细胞 铝 中 多 种 组 分 的 褒 合 、 交 联 反 应 ,以 增加 细胞 壁 的 刚性 ,限制 细胞 的 伸展 从 而 调节 细胞 的 
生长 。 

纤维 素 酶 的 最 适 pH 是 5. 5 一 6. 0, 因 此 酸性 环境 有 利于 该 酶 的 水解 医 性。 纤维 素 虽然 可 以 蚌 纤 
维 泰 酶 的 底 物 , 但 是 在 正常 细胞 整 中 多 数 纤 维 素 以 纤维 素 微 纤 丝 的 结晶 形式 存在 ,纤维 素 酶 很 难 接 
过 ,因此 纤维 素 在 此 并 非 纤维 素 酶 的 主要 廊 物 。 木 葡 聚 糖 也 同样 具有 葡 聚 糖 的 主 链 , 但 是 它们 不 呈 结 
曲 态 ,而 是 委 羔 在 纤维 素 微 纤 丝 表面 ,因此 木 葡 聚 糖 可 能 是 纤维 素 酶 在 正常 细胞 跤 中 的 主要 底 物 。 纤 
维 素 酶 水 解 木 葡 聚 糖 时 ,只 作用 于 主 链 上 不 带 木 糖 侧 链 的 葡萄 糖 残 基 , 每 隔 4 个 残 基 切 开 主 链 ,根据 
它们 所 带 的 侧 链 的 长 短 ,水 解 产 物 有 木 葡 聚 七 灶 (XG7) , 木 葡 聚 八 糖 (XG8) 、. 木 葡 聚 九 精 CXG39) 和 木 葡 
夷 十 糖 (XG10)。 水 薄 聚 糖 的 水 解 产 物 有 重要 的 调节 功能 ,细胞 初生 壁 中 多 糖 降解 产生 的 具有 生物 
活性 的 分 子 称 为 赛 糖 素 (ofigosaccharin) .例如 双子 叶 植物 中 的 木 葡 聚 九 精 XG9 具有 很 强 的 抗 生 长 
素 活性 ,在 10 nmol/L 的 浓度 范围 可 以 搞 制 0.5 pmolL 的 生长 素 的 促 生长 作用 。 
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木 葡 聚 糖 内 转 葡 灶 基 酶 (xyloglucan endnotransglycosylase，XET)7? 是 一 个 33 kDa 的 世上 门 质 , 它 的 
作用 是 切断 和 重新 堪 成 与 邻近 纤维 素 微 纤 丝 交 联 的 木 葡 聚 糖 , 即 以 本 葡 袁 精 作 为 供 体 和 受 体 ,把 止 还 
原 端 转 给 另 一 个 木 葡 育 糖 。XET 在 初生 壁 代谢 . 木 葡 聚 糖 的 后 物 合成 和 木 葡 娟 糖 和 细胞 壁 其 他 组 分 
结合 中 起 重要 作用 。 

(3) 细胞 壁 的 调节 自白 除了 各 种 与 细胞 壁 代谢 有 关 的 酶 类 ,细胞 壁 中 还 有 一 些 对 细胞 吉 状 态 
进行 调节 的 蛋白 质 。 

扩张 蛋白 (expansim) 最 初 是 在 黄瓜 下 胚 轴 和 敬 志 胚芽 闽 细 胞 壁 中 鉴定 出 来 的 ,在 酸性 条 件 于 可 以 
使 热 失 活 的 细胞 壁 恢 复 伸 展 的 蛋白 质 ，。 扩张 蛋白 对 pH 敏感 ,可 以 使 热 失 活 的 细胞 璧 恢复 鳗 牛 长 活 
性 ;扩张 蛋白 的 活性 有 高 度 专 一 性 ,只 有 在 生长 迅速 的 细胞 ,如 下 上 肪 轴 、 盈 芽 鞘 等 部 位 的 细胞 比 中 的 脱 
胀 素 才 上 共有 生理 活性 ;扩张 蛋白 不 是 细胞 壁 结构 物质 ,通常 具 占 细胞 壁 干 重 的 1/5000; 扩 张 集 向 可 以 
与 纤维 素 组 成 的 不 溶性 细胞 壁 结 台 ,市 不 能 和 可 溶性 的 基质 以 及 结晶 状 纤维 素 微 纤 经 结合 ,但 扩张 重 
白 无 水 解 酶 的 活性 ,不 能 水 解 纤维 素 、 半 纤维 素 , 木 葡 诊 糖 和 果 胶 等 细胞 辽 的 结构 物质 。 扩张 租 和 可 
能 对 伸 长 中 的 细胞 壁 的 松弛 起 着 关键 的 作用 。 它 们 可 逆 地 结合 在 细胞 壁 中 纤维 素 微 绎 丝 和 基质 和 多糖 
结合 的 交 丸 处 ,使 其 非 共 价 键 断 裂 , 从 而 促进 诊 合 物 间 的 滑动 ,使 细胞 获 松 弛 。 

在 许多 楠 物 种 属 中 的 细胞 壁 中 都 发 现存 在 钙 调 素 和 和 钙 调 素 结 合 蛋 扬 , 它 们 可 能 伯 钙 相关 的 众 叶 
转 导 中 起 作用 。 

3. 其 他 

(1) 合 细胞 壁 是 植物 细胞 的 最 大 钙 库 。 细 胞 壁 中 的 钙 浓 度 可 能 达 伸 10“~10“mol/.。 盟 
然 早 已 知 遵 细 胸壁 中 的 钙 对 于 细 胸 的 伸 长 有 关 , 但 基 细 胞 壁 中 钙 的 作用 仍然 不 清楚 。 钙 在 细胞 局 的 
果 胶 的 凌 基 间 形 成 钙 桥 ‘calcium bridge) ;除去 细胞 壁 中 的 钙 会 使 细胞 壁 的 伸展 任 增 加 ,因此 和 钙 吕 能 有 有 
固化 细胞 艾 的 作用 。 钙 也 可 能 起 重要 的 信使 作用 ， 

(2) 凝集 素 诈 集 素 (lectin) 是 一 类 能 够 凝集 细胞 或 使 含 糖 大 分 子 发 生 况 淀 的 重 白质 。 凝集 素 
通常 由 几 个 亚 基 组 成 ,多 数 有 玖 水 结合 部 位 并 含有 Mnz+ .Ca:: 等 金属 离子 。 凝 集 素 可 能 在 植物 的 防 
御 反 应 中 超重 要 作用 。 

(二 ) 细胞 壁 的 结构 

植物 细胞 的 细胞 璧 是 多 种 多 样 的 ,对 于 植物 的 薄 壁 细胞 来 说 其 细胞 壁 比较 薄 通 常 没有 明显 的 特 
征 ; 而 其 他 许多 特 化 的 细胞 如 表皮 细胞 、 厚 角 细 胞 
(Ccollenchyma celi) , 厚 壁 组 织 细胞 (sclerenchyma) .本质 
部 导管 分 子 、 韧 皮 部 纤维 等 等 的 细胞 则 具有 却 序 的 多 层 
细胞 壁 ， 这 些 细胞 壁 常 具 有 复杂 的 结构 并 充填 有 一 些 特 
殊 的 物质 ,如 木质 素 (lignin) ,角质 (cutin) , 硅 质 (silica) 或 
者 结构 蛋白 等 。 同 一 细胞 的 不 同 侧面 的 细胞 壁 可 能 有 不 
同 的 厚度 ,不 同 的 刻 纹 ,不 同 的 充填 物质 以 及 不 同窗 度 的 
胞 间 连 丝 。 俩 如 表皮 细胞 朝 外 一 面 的 细胞 壁 通常 加 厚 并 
有 角质 和 蜡 质 ,当然 也 没有 胞 间 连 丝 存 在 ;保卫 细胞 朝 小 
孔 一 仙 的 细 胸 壁 要 比 其 他 部 位 的 细胞 壁 厚 得 多 。 这 些 细 
胞 壁 的 特殊 结构 都 是 与 细胞 的 功能 相 适 应 的 。 

尽管 有 这 样 的 不 同 ,植物 细胞 获 一 般 地 可 以 分 为 初 
生 壁 (pyimary wall) .次 生 壁 (secondary wall) 和 中 胶 层 ”图 1-13 次 生 细 胸 壁 ,初生 细胞 壁 和 中 胶 层 
(middle lamella) 。 在 成 熟 细胞 的 细胞 壁 中 以 质 膜 向 外 依 结构 示意 图 (Hopkins 1995》 
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次 为 次 咎 帮 , 初 生 壁 和 中 胶 层 三 层 结 构 ( 图 1-13) 。 
1 初生 壁 

(1) 初生 壁 的 结构 和 组 成 ”初生 壁 位 于 中 胶 层 和 次 后 壁 之 间 。 初 生 壁 较 薄 ,日 具有 弹性 可 随 细 
胞 的 健 长 而 延长 。 切 生 壁 在 生长 中 的 细胞 中 形成 ,在 不 同 细胞 中 分 子 组 成 并 盛 很 大 差异 ,但 是 其 超 微 
结构 仍 有 很 大 变化 。 如 洋葱 球茎 的 薄 壁 细胞 的 初生 壁 很 薄 , 仪 100nm 厚 ,而 厚 辟 组 织 和 表皮 细胞 的 初 
牛 壁 则 原 得 多 是 由 多 层 组 成 。 

初生 壁 的 给 成 按 干 物质 计算 ,大 约 是 25% 的 纤维 素 、25% 的 半 纤 维 素 、35% 的 黑 胶 和 1%~8% 的 
结 析 蛋 日 。 当 然 这 个 组 成 在 不 同 植物 中 有 很 大 的 差异 。 例 如 在 草本 植物 的 胚芽 萌 的 醚 售 有 60% ~ 
70% 的 半 纤 维 素 和 20%~25 的 纤维 素 而 果 胺 只 有 约 10 儿 。 谷 类 植物 的 胚乳 细胞 壁 洁 有 高 达 85 色 
的 半 纤 维 素 。 初 生 辟 还 含 大 约 75% 一 80% 的 水 分 ,这 些 水 主要 位 于 基 质 中 。 基 质 的 水 合 状 态 对 于 绍 
胞 壁 的 物理 性 质 是 -个 重要 的 决定 因素 。 植物 壁 缺 水 时 会 变 得 比较 僵硬 因而 抑制 细胞 的 生长 。 

细胞 辟 中 的 各 种 大 分 子 多 褒 物 如 何 有 规律 地 组 建 到 :起 形成 细胞 壁 是 一 个 非常 重要 的 问题 , 目 

i 前 还 有 许多 不 明确 之 处 。 曾 经 有 一 些 模 
===ERSES=se< 型 被 提出 来 以 说 明 初 生 辟 的 结 梅 ,其 中 比 
假说 认为 :在 初生 壁 中 纤维 素 微 纤 丝 穿 过 
伸展 蛋白 网 络 并 交织 在 一 起 形成 网 状 结 
梅 , 并 悬浮 在 亲 水 的 果 腕 - 半 纤 维 素 胶 体 
中 , 微 纤 丝 平行 于 壁 平面 排列 形成 初生 壁 
的 “经 ”, 而 伸展 青白 垂直 于 壁 平面 排列 形 
成 初生 壁 的 “ 纬 *。 纤 维 素 徽 纤 丝 和 伸展 
蛋白 之 间 并 无 共 价 连结 ,而 是 通过 伸展 蛋 
白 环绕 微 纤 背 形 成 封闭 环 使 之 交织 在 一 
起 (图 1-14) , 木 葡 诊 糖 以 握 键 与 纤维 素 组 
图 1-14 细胞 壁 的 分 于 结构 示意 图 (Hopkins 1995) 分 结合 形成 “ 门 站 ”, 可 能 控制 着 微 纤 丝 在 
伸展 素 网 络 中 的 滑动 。 

(2) 初生 壁 的 形成 过 程 ”细胞 初生 壁 是 在 胞 质 分 裂 过 程 中 形成 的 ,在 两 个 子 细胞 间 由 细胞 壁 前 
体 物质 形成 的 新 壁 称 为 细胞 板 5cell Plate) 。 在 细胞 分 型 的 晚 后 期 或 早 末期 ,中 在 分 型 的 细胞 中 的 两 
援 纺锤 丝 消失 ,人 靠 赤 道 面 的 纺锤 丝 被 保留 下 来 ,并 在 其 周围 增加 微 竺 的 数量 ,向 外 围 扩 展 形 成 桶 状 的 
结构 , 称 为 成 膜 体 (phragmoplast)。 成 膜 体 主要 以 微 管 和 内 质 网 组 成 ,其 中 微 丝 也 与 微 管 并 存 ,参与 成 
膜 过程。 在 细胞 板 形 成 过 程 中 , 富 合 成 壁 物 质 的 高 尔 基体 训 泡 沿 着 成 膜 体 的 微 管 集中 并 排列 在 赤道 
板 上 ,高 尔 基体 襄 泡 的 膜 彼此 发 生 融 合并 连接 形成 新 的 细胞 膜 ,高 尔 基 体 囊 泡 中 的 肉 含 物 ( 主 要 为 果 
胶 质 ?被 释放 出 来 形成 细胞 板 。 

细胞 板 的 形成 也 导致 了 细胞 克 的 合成 ,在 细胞 板 尚 未 延伸 到 母 细 胞 两 出 辟 上 的 时 候 , 两 个 子 细胞 
之 间 的 新 壁 已 开始 加 辕 ,新 的 多 粮 沉 积 在 质 膜 之 间 的 细胞 板 上 ,逐渐 形成 中 胶 层 。 此 时 商 尔 基体 历 泡 
持续 不 断 地 运送 过 来 ,并 将 其 含有 的 细胞 壁 合 成 的 前 体 物 质 释 放 到 中 胶 层 和 质 膜 之 间 ,形成 初生 壁 。 
初生 壁 两 仙 膜 问 的 膜 连 续 部 分 最 终 形 成 子 细 胞 间 的 胞 间 连 丝 ， 

在 细胞 的 初生 壁 形 成 之 后 ,细胞 仍然 可 以 继续 生长 成 熟 。 其 生长 过 程 表现 为 :细胞 壁 黎 质 的 继续 
合成 各 分泌, 细胞 壁 物 质 在 细胞 壁 中 的 组 装 ; 细 胞 进一步 扩张 ,直至 细胞 停止 生 长 ,次 生 壁 形成 。 

分 泌 到 细胞 壁 中 的 细胞 壁 结构 物质 必须 按照 细胞 壁 的 结构 需要 进行 组 装 、. 排 列 和 交 联 以 满足 细 
胞 功能 的 需要 。 对 于 细胞 壁 结构 物质 的 组 织 机 制 可 能 有 两 种 方式 ; 自 组 装 和 酶 促 组 装 。 细 胞 壁 中 的 
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凶 粮 物质 可 能 具有 日 发 虹 组 织 成 一 定 的 结构 的 趋 钉 。 物 如 纤维 这 可 以 深 于 强 溶剂 并 形成 人 造 丝 (ray- 
on) ;用 强 磊 性 洲 剂 所 到 壮 纤 维 素 ,除去 洲 剂 后 半 纤 维 素 会 诗集 成 类 似 细 胞 壁 中 的 网 状 结构 ; 果 胶 是 高 
度 水 溶性 的 ,会 形成 分 散 的 .各 问 同 性 的 网 络 ” 一 凝 胶 (gel) ， 内 此 细胞 壁 的 多 聚 物 有 上 自行 形成 有 组 织 
的 结构 的 档 向 。 除 此 之 外 , 醇 在 细胞 壁 的 组 织 中 也 有 重要 作用 。 木 区 聚 糖 内 转 葡 糖 基 酶 (XET) 可 以 
切断 木 前 率 糖 链 或 将 木 匡 案 糖 链 加 到 另 一 木 葡 聚 糖 链 上 ,或 将 新 合成 的 木 蒲 沫 精 加 到 细胞 壁 中 原 有 
的 木 葡 聚 精 上 。 通过 这 样 木 葡 聚 业 间 的 连接 和 延长 ,使 细胞 壁 得 以 延伸 。 其 他 如 糖苷 酶 (glycosi- 
dase) , 打 胶 甲 酷 杉 (pectin methyl csterase) 氧化 酶 (oxidase) 等 也 可 能 参与 细胞 壁 的 组 织 。 糖 苷 酶 可 
以 除去 半 纤 维 素 的 侧 链 因 此 可 以 使 其 更 容易 结合 到 徽 纤 丝 的 表面 。 果 胶 甲 酯 酶 水 解 封闭 果 胶 羧基 的 
甲 酯 。 除 去 果 胶 羧基 的 封闭 使 果 胶 酸性 基 团 增加 ,因此 增加 了 果 胶 间 形 成 的 钙 桥 ,促进 果 胶 形成 凝 
胶 。 氧 化 酶 如 过 氧化 物 酶 可 以 催化 在 细胞 壁 蛋 白 . 果 胶 和 其 他 细胞 壁 生 人 台 物 上 的 芳香 族 问 的 爸 联 (如 
酷 氨 酸 , 葵 再 氨 酸 、 阿 魏 酸 )。 这 些 连 接 对 于 木质 素 的 形成 和 其 他 细胞 壁 物质 间 的 连接 是 很 重要 的 ， 
2. 次 生 壁 

次 生 壁 出 现在 初生 蹲 之 内 ,一 般 较 厚 , 约 5 一 10um; 而 且 坚 硬 , 常 出 现在 起 机 械 支 持 和 输 导 作用 的 
植物 细胞 中 ,如 导管 , 管 胞 ,学 壁 细 胞 .纤维 细胞 等 。 

当 细 胞 的 伸 长 生长 停止 后 ,细胞 壁 仍 可 以 继续 生长 加 犀 , 这 时 生成 的 壁 称 为 次 后 壁 。 次 生 壁 在 结 
构 和 组 成 上 高 度 特 化 ,与 初生 壁 有 很 大 的 不 同 。 次 生 壁 比较 厚 并 且 多 层 沉积 ,具有 上 比 初生 壁 含 最 高 得 
多 的 纤维 索 , 而 旦 纤维 素 徽 纤 丝 的 排列 也 比较 有 规律 。 在 次 生 壁 中 含有 木 聚 糖 (xylan) 而 不 是 像 初生 
壁 含有 木 葡 聚 精 5xyloglucan)y。 次 生 壁 常常 含有 木质 素 (Lignin) 。 木 质 素 是 一 种 不 湾 性 的 芳 得 类 聚 
合 物 ,由 酚 乙 醇 聚 全 而 成 。 它 们 分 弯 到 细胞 壁 后 被 过 氧化 物 酶 (Peroxidase) 和 漆 酶 (laccase) 所 氧化 ， 
木质 素 在 细胞 壁 中 与 纤维 素 紧 密 交 联 形成 一 个 疏水 的 网 并 阻止 细胞 进一步 伟 长 。 木 质 素 增加 了 细胞 
壁 的 机 械 强 度 以 及 对 病原 物 的 抵抗 能 力 。 对 于 动物 来 说 木质 素 基 难以 消化 的 ,因此 :改良 降低 牧草 中 
木质 索 的 含量 ,可 以 增加 草料 的 可 消化 性 和 营养 。 
3. 中 胶 层 

中 胶 层 在 初生 壁 以 外 ,对 细胞 起 粘连 作用 。 中 胶 层 的 组 成 和 壁 的 其 余部 分 很 不 相同 , 富 含 果 胶 
《pectin) ,其 蛋白 成 分 也 大 不 相同 。 中 胶 层 的 形成 是 在 细胞 分 裂 时 就 开始 的 。 


二 、 细胞 壁 的 功能 


细胞 壁 是 植物 细胞 必 不 可 少 的 部 分 , 它 并 不 仅仅 是 细胞 的 无 活性 的 结构 骨架 ,几乎 所 有 的 植物 强 
胞 的 生理 活动 都 与 细胞 壁 有 一 定 的 关系 。 

细胞 壁 的 首要 作用 是 维持 细胞 的 形状 。 植 物 细胞 的 形状 主要 是 由 细胞 壁 决 定 的 ,植物 细胞 通过 
控制 细胞 壁 的 组 织 ,例如 微 纤 丝 的 合成 部 位 和 排列 上 方向 ,从 面 控制 了 细胞 的 形状 。 

在 植物 细 胸 的 伸 长 生长 中 ,细胞 尾 的 弹性 大 小 对 细胞 的 生长 速率 起 重要 的 调节 作用 ,同时 细胞 碟 
微 纤 丝 的 排列 方向 也 控制 着 细胞 的 偶 长 方 奖 。 

细胞 壁 具 有 很 高 的 机 械 强 庶 , 因 而 提高 了 细胞 对 外 界 机 械 伤 害 的 抵抗 力 , 对 植物 细胞 起 草 要 的 保 
护 作用 。 细 胸壁 不 仅 提 高 了 植物 细胞 机 械 强 度 ,而 且 为 整体 植物 提供 了 重要 的 机 械 支 持 ,高 大 挺拔 的 
树木 实际 上 也 是 由 细胞 壁 支撑 的 。 

坚硬 的 细胞 壁 是 产生 细胞 脱 压 的 必要 因素 ,因此 与 植物 细胞 水 分 平衡 有 关 的 生理 活动 也 是 和 纲 
胸壁 相关 的 。 

细胞 辟 形 成 了 植物 体 的 质 外 体 空间 ,植物 体 中 的 许多 运输 过 程 都 是 在 其 中 进行 的 。 特 别 是 巾 特 
化 的 细胞 壁 所 形成 的 导管 在 水 分 和 矿质 运输 中 起 着 不 可 符 代 的 作用 。 

某 些 特殊 的 细胞 运动 也 和 细 胸 壁 有 关 , 鲍 如 植物 气孔 保卫 组 胞 的 变形 和 运动 就 和 保卫 细胞 细胞 辟 


3] 。 


的 不 均匀 加 厚 有 尖 。 

细胞 壁 形成 了 植物 细胞 的 天 然 屏 障 , 加 强 了 植物 细胞 抵御 病害 和 闭 境 的 能 力 ， 当 植物 细胞 受到 
病原 物 侵 染 时 会 产生 抗 毒素 或 植保 素 (phytoajexin) ,细胞 壁 中 同型 半 乳 糖 醛 酸 训 精 和 其 他 富 含 半 绚 
粮 醛 酸 的 塞 糖 素 可 能 作为 植物 内 源 的 诱导 物 诱导 组 织 合成 抗 毒 素 。 当 植物 遭受 伤害 时 会 诱导 合成 大 
景 特 异 蛋 白质 ,以 抑制 旦 虫 或 微生物 的 蛋白 酶 ,这 种 合成 也 可 被 寒 精 素 所 诱导 。 

细胞 壁 是 植物 细胞 的 外 被 , 它 可 以 通过 和 细胞 的 质 膜 上 的 蛋白 质 相 互 作用 将 外 界 的 环境 信号 和 传 
递 给 细胞 。 细 胞 壁 中 有 许多 县 有 生物 党 活性 的 物质 ,例如 前 述 的 由 多 糖 降 解 产生 的 具有 生物 活性 的 
分 子 罕 糖 素 可 能 就 有 重要 的 信息 分 子 的 作用 ， 


第 五 节 ” 胞 间 连 丝 和 细胞 间 联 络 


胞 间 连 丝 (plasmodesma}) 是 种 物 细 肥 间 质 膜 的 管状 延伸 ,直径 约 40~~50nm, 是 相 邻 细胞 间 穿 递 细 
胞 壁 的 细胞 质 通路 。 由 于 植物 体 中 大 多 数 绝 胞 间 都 有 胞 间 连 和 相连 ,因此 形成 一 个 细胞 原生 质 连续 
的 整体 , 称 为 共 质 体 (symplast) 。 胞 间 连 丝 在 细胞 问 的 物质 运输 和 信息 传递 中 起 着 非常 重要 的 作用 。 


一 、 胞 间 连 丝 的 结构 .分 布 和 形态 
(一 ) 胞 闻 连 丝 的 亚 显 微 结构 


胞 间 连 丝 具 有 非常 复杂 的 亚 显 微 结 构 。 由 于 其 结构 的 复杂 和 观察 困难 ,虽然 有 许多 模型 被 提出 
来 ,但 其 中 仍 有 许多 不 确定 之 处 。 目 前 较为 普 澳 接受 的 模型 如 图 1-15 所 示 。 胞 间 连 丝 孔 道 邹 围 是 相 
邻 细胞 质 膜 延续 和 连接 所 形成 的 管道 ,在 管道 中 央 是 内 质 网 压缩 成 的 狭窄 小 管 , 称 为 连 丝 小 管 
(desmotubule) , 连 经 小 管 的 两 端 分 别 同 两 边 细 胞 的 内 质 网 膜 相连 ,因此 由 于 胞 间 连 丝 的 存在 ,植物 细 
胞 不 仅 形 成 原生 质 的 连续 整体 ,而 且 其 内 质 网 也 是 连续 的 ， 昌 然 从 理论 上 讲 连 丝 小 管 可 以 作为 细胞 
间 物 质 运输 的 通道 , 代 是 目前 一 般 认 为 胞 闻 连 丝 中 连 经 小 管 被 挤 压 在 一 起 ,是 封闭 的 ,因此 不 能 形成 
有 北 的 运输 通道 。 从 横 切 面 看 ,中 央 连 丝 小 管 和 胞 间 连 丝 外 膜 间 是 一 环形 结构 , 称 为 筷 环 (annulus)。 
对 于 大 多 数 可 以 通过 胞 间 连 丝 的 物质 来 说 , 孔 环 是 最 可 能 的 扩散 通道 .但 是 虽然 孔 环 约 宽 5 一 6nm， 
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可 以 通过 正常 胞 间 连 丝 的 分 子 大 小 却 一 般 不 超过 1.5 一 2. 0 nm 形成 这 种 差异 的 原因 是 由 于 在 和 孔 环 
中 有 一 些 直径 约 3 nm 球状 的 蛋白 ,这 些 蛋 白质 通过 另 一 些 辆 条 状 的 蛋白 质 将 连 丝 小 管 和 胞 间 连 丝 外 
疼 膜 联系 起 来 ,进一步 将 外 图 腊 和 连 丝 小 管 之 间 的 空间 划分 为 8~10 个 微 通 道 , 微 孔道 的 直径 大 约 在 
2.5 nm 左右 ,因此 和 可 以 扩散 通过 移 问 连 丝 的 分 子 的 大 小 是 大 致 相符 的 。 


(二 ) 胞 间 连 丝 的 分 布 和 形态 


胞 章 连 冀 在 细胞 中 的 分 布 密度 低 的 不 到 1 个 /pm ,高 的 可 达 10 个 /pm 或 更 安 。 胞 间 连 丝 在 细 
胞 幢 的 分 布 密度 第 是 不 均匀 的 ,例如 在 次 生 加 厚 的 细胞 壁 中 , 胞 间 连 丝 集 中 分 布 在 初生 纹 孔 场 ,其 局 
部 密度 可 这 30 一 40 个 /pm?。 胞 间 连 经 的 孔径 也 会 扩大 , 当 太 于 0. Him 时 称 为 扩大 的 胞 间 连 丝 。 在 
一 定植 物 组 织 和 发 育 时 期 , 胞 间 连 丝 可 能 发 生 结构 的 变化 而 成 为 胞 间 的 通道 ,细胞 的 原生 质 可 以 通过 
稻 闻 道道 从 一 个 细胞 间 相 分 细 胞 转 玩 。 细 哆 器 ,其 至 细胞 核 都 可 以 发 生 形变 通过 胞 间 通 道 在 细胞 疗 
转移 , 即 发 生 * 核 穿 壁 "现象 。 胞 间 连 丝 的 形态 还 会 出 现 “X” 或 *“Y” 形 的 分 玉 结 构 , 这 种 结构 常 出 现在 
筛 管 分 子 和 伴 胞 间 ， 

《三 ) 胞 间 连 丝 的 形成 

胞 间 连 冀 可 以 根据 其 生成 的 方式 分 为 初生 胞 间 连 丝 (primary pliasmodesma) 和 次 生 胞 避 连 丝 
(secondary plasmodesma? 。 

初生 胞 间 连 丝 是 在 细胞 分 裂 过 程 中 胞 质 分 型 时 形成 的 胞 间 连 经。 由 质 分 裂 时 ,细胞 内 质 网 有 控 
制 地 穿越 细胞 板 , 定 位 形成 胞 他 连 丝 的 位 置 ;含有 组 成 细胞 壁 的 前 体 物 质 的 来 自 高 尔 基体 的 小 泡 汇 集 
到 细胞 板 的 位 置 , 形 成 细胞 壁 的 前 体 和 细胞 膜 ;在 有 内 质 网 穿越 的 位 置 ,高 尔 基 小 泡 围 绕 内 质 网 融合 
并 形成 穿越 细胞 板 的 细胞 膜 管 道 ,形成 最 初 的 细胞 问 原 生 质 桥 ; 以 后 壁 逐渐 加 厚 , 原 生 质 桥 中 的 内 质 
网 被 压缩 形成 连 丝 小 管 , 连 同 围绕 连 丝 小 管 的 胞 质 孔 环 , 即 形成 初生 胞 间 连 丝 。 

次 生 胞 间 连 丝 是 在 细胞 壁 形 成 以 后 形成 的 胞 间 连 丝 。 在 细胞 伸 长 过 程 中 有 次 生 胞 间 连 丝 的 形 
成 。 例 如 玉米 , 昔 下 .高梁 和 和 白 车 轴 草 等 多 种 植物 在 根 延 长 区 的 细胞 伸 长 了 4 倍 的 情况 下 ,其 径 向 壁 
上 上 胞 间 连 丝 的 分 布 密度 并 未 减少 ;尤其 是 玉米 根 延 长 区 径 向 壁 的 胞 间 连 丝 密 度 由 3.1 个 /im 增加 到 
12.9 个 /pmz ,说 明 在 细胞 伸 长 过 程 中 有 次 生 胸 间 连 丝 的 形成 。 在 细胞 的 发 育 计 程 中 也 有 次 生 胞 间 连 
给 的 形成 。 例 如 在 泥 凤 萝 叶片 细胞 的 发 育 过 程 中 , 胞 间 连 丝 密 度 随 发 育 有 一 个 先 下 降 , 之 后 又 增加 的 
过 程 。 次 生 胞 间 连 丝 的 形成 首先 是 内 质 网 与 质 膜 发 生 接触 ,这 时 该 部 位 的 细胞 壁 发 生 松弛 变 薄 ,之 后 
质 膜 连同 内 质 网 向 外 突出 形成 小 管 , 小 管 逐渐 突破 细胞 壁 到 相 邻 细胞 并 与 之 质 膜 融合 ,最 终 形成 胞 间 
连 经 。 相 邻 细胞 也 会 发 生 相 同 的 过 程 , 当 相 邻 细胞 的 突出 小 管 在 细胞 璧 中 相 仙 并 发 生 质 膜 的 融合 , 即 
形成 次 生 胞 间 连 经 。 

二 、 物 质 通过 胞 间 连 丝 的 运动 

胞 间 连 丝 在 植物 细胞 条 形成 了 一 个 连续 的 原生 质 通道 ,许多 物质 可 以 通过 胞 各 连 丝 在 细胞 间 进 
行 运输 而 无 需 经 过 跨 膜 的 过 程 。 

(一 ) 胞 间 连 丝 的 通 透 性 


虽然 胞 间 连 丝 是 植物 细胞 间 方 便 和 快捷 的 物质 运输 通道 ,但 是 通过 胞 间 连 丝 的 分 子 大 小 是 受 一 
定 限制 的 , 即 胞 间 连 丝 的 通 透 性 《permeability)。 这 种 限制 通常 用 "分子 质 量 排除 限 ”(size exclusion 
jimit，SE]) 来 表示 。SEI 所 给 出 的 数值 是 指 可 以 经 扩散 通过 胞 间 连 经 的 分 子 的 最 高 分 子 质 量 , 也 就 


是 说 , 当 分 子 的 分 子 质量 小 于 该 值 时 可 以 通过 胞 交 连 经 扩 散 到 相仿 细胞 而 大 于 该 什 时 则 不 能 通过 胞 
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间 连 经。 利用 显 微 注射 荧光 分 子 探 针 的 方法 测定 SEL 的 结果 表明 ,大 多 数 和 植物 细胞 的 胞 间 连 经 的 
SEL 在 ?00~1000Da 之 间 , 相 当 于 直径 1. 5 一 2.0 nm 大 小 的 分 子 。 但 是 SEL 可 以 随 细胞 的 发 育 而 发 
牛 改变 ,例如 紫竹 梅 雁 蔓 毛 在 化 荤 形成 的 早期 其 胞 间 连 丝 可 以 允许 分 子 质量 40 000Da 的 荧光 分 子 遂 
过 ,而 到 开花 时 胞 问 连 丝 的 SEL 则 降 到 1000Da 以 下 , 花 训 老 时 又 有 所 高 。 胞 间 连 经 的 SEL 也 会 受到 
某 些 绍 胞 因 于 的 调节 ,例如 细胞 脱 压 的 提高 会 引起 胞 问 连 丝 通道 的 关闭 ,细胞 内 钙 离 子 浓度 提高 也 会 
引起 同样 的 效果 ， 








(二 ) 物质 通过 胞 间 连 丝 的 运输 方式 

1. 通过 胞 间 连 毕 的 扩散 运动 

物质 ,特别 是 小 分 子 物质 通过 胞 间 连 丝 的 运动 通常 是 以 顺 浓度 梯度 的 扩散 方式 进行 的 ,如 果 消 除 
或 改变 胞 间 连 丝 两 侧 运输 物质 的 深度 差 可 以 阻止 该 物质 的 运输 甚至 改变 运输 的 方向 :如果 在 胞 间 连 
丝 两 侧 有 不 同 物质 形成 的 相反 的 浓度 梯度 ,这 些 物 质 将 各 自 沿 其 深度 梯度 向 相反 的 方向 运输 。 
2. 通过 胞 间 连 丝 大 分 子 运输 

虽然 早期 的 研究 结果 认为 只 有 小 分 子 的 物质 可 以 通过 胞 间 连 丝 扩 散 , 但 是 近期 的 研究 表明 ,大 分 
子 物 质 姑 蛋 白质 .RNA 等 也 可 以 通过 胸 闻 连 经 在 细胞 间 进 行 运 输 。 而 通过 胞 间 连 经 的 大 分 子 返 输 通 
常 需要 特殊 的 胞 间 违 丝 的 调节 过 程 。 许 多 植物 病毒 分 子 可 以 通过 胞 间 连 丝 在 细胞 间 运 动 再 实现 病毒 
的 侵 染 。 这 些 植物 病毒 通常 编码 一 种 或 几 种 蛋白 ,这 种 蛋白 对 于 病毒 分 子 在 细胞 间 的 运动 是 至 关 重 
要 的 ,如 果 和 缺少 此 蛋白 病毒 分 子 就 不 能 在 细胞 间 运 动 ,因此 这 类 蛋白 被 称 作 和 运动 蛋白 (movement pro- 
tein)。 对 运动 蛋白 的 研究 结果 表明 ,运动 蛋白 可 以 增加 胞 间 连 丝 的 SEL 从 而 完成 病毒 分 子 的 胞 问 运 
动 。 目 前 有 一 种 看 法 认为 :植物 病毒 的 运动 蛋白 从 进化 上 来 源 于 植物 内 源 的 运动 蛋白 ,植物 病毒 是 遂 
过 “窃取 "和 植物 本 身 的 大 分 子 胞 间 运 动机 制 从 而 完成 其 在 植物 细胞 间 的 侵 染 过 程 。 在 植物 体 中 明显 存 
在 大 分 子 胞 间 运 输 的 组 织 是 得 管 分 子 - 伴 胞 复合 体 。 成 熟 筛 管 分 子 是 没有 细胞 核 的 生活 细胞 ,在 征管 
中 存在 许多 不 同 种 类 的 蛋白 质 ,由 于 在 饰 管 中 不 能 进行 蛋白 质 的 合成 ,因此 这 些 异 白质 只 能 来 自 与 第 
管 相 邻 的 伴 胞 。 伴 胞 具有 浓厚 的 原生 质 ,进行 着 活跃 的 蛋白 质 合成 ,但 是 并 不 清楚 在 伴 胞 中 合成 的 重 
白质 是 如 何 通 过 胞 间 连 丝 进入 第 管 的 。 利 用 显 微 注射 的 方法 将 某 些 第 管 蛋 白 注射 进 叶 肉 细胞 发 现 胞 
间 连 丝 的 SEL 明显 提高 ,说 明 迄 管 蛋白 中 存在 类 似 病毒 运动 蛋白 的 植物 内 源 运 动 蛋 丰 。 因 此 在 植物 
体 中 存在 内 源 的 运动 蛋白 ,这 些 运动 蛋白 可 以 通过 调节 胞 间 连 丝 的 通 透 性 帮助 大 分 子 在 细胞 间 进 行 
运输 ， 





小 结 


细胞 不 仪 是 - 切 生 物体 结构 的 基本 单位 ,同时 也 是 一 切 生 物 的 功能 的 基本 单位 ,因此 各 种 植物 生 
理 的 活动 的 景 终 解释 和 六 明 都 需要 到 植物 细胞 中 去 找寻 。 尽 管 和 植物 细胞 与 其 他 非 植 物 的 真 核 细胞 要 
比 ,都 有 一 些 共同 的 基本 组 成 和 结构 ,但 是 植物 细胞 具有 一 些 特殊 的 细胞 结构 , 例如 植物 细胞 具有 进 
行 光合 作用 的 叶绿体 ,大 多 数 植 物 细胞 具有 中 央 大 液 泡 以 及 绝 大 多 数 植物 细胞 都 具有 坚硬 的 细胞 壁 
等 等 。 这 些 细胞 结构 在 植物 的 生理 活动 中 起 着 极为 重要 的 作用 。 在 许多 植物 细胞 中 ,中 央 大 液 泡 占 
据 了 细胞 的 大 部 分 体积 ,中 央 大 液 泡 的 存在 扩大 了 植物 细胞 与 外 界 物质 .能量 和 信息 的 交流 ;由 于 中 
类 大 液 泡 对 细胞 脱 压 的 作用 ,使 其 在 植物 的 生长 .光合 和 蒸腾 (通过 气孔 运动 ) 等 等 重要 的 植物 生理 过 
程 中 都 有 不 可 取代 的 作用 。 植 物 细胞 的 网 胞 壁 并 不 仅仅 是 一 个 保护 细胞 的 坚硬 外 壳 , 它 事实 上 是 杆 
物 细胞 的 外 被 ,在 植物 细胞 的 生长 调节 和 许多 信息 传递 过 程 中 起 重要 的 作用 。 植物 细胞 间 存在 的 胞 
间 连 丝 使 植物 体形 成 一 个 连续 的 系统 ,成 为 植物 体 和 植物 细胞 间 重 要 的 物质 运输 和 信息 传递 通道 。 
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种 考 题 

(1) 质 膜 有 哪些 重要 的 组 分 ” 这 些 组 分 是 如 何 形成 质 膜 的 基本 结构 的 ? 
(2) 蛋白 质 是 如 何在 内 质 网 上 合成 ,并 经 过 商 尔 基体 糖 基 化 的 ? 
(3) 高 等 植物 细胞 的 中 央 大 液 泡 有 何 重要 功能 ? 

(4) 请 描述 细胞 被 的 基 太 结构 。 

(53 大 分 子 脾 质 是 如 何 通过 核 膜 在 细胞 核 内 外 间 进 行 运输 的 ? 
《6) 微 给 有 哪些 重要 的 功能 ? 

(7) 植物 有 哪些 特有 的 微 管 列 阵 ,它们 的 功能 是 什么 ? 

《8) 细胞壁 的 基本 组 分 有 哪些 ,它们 在 细胞 壁 中 的 作用 是 什么 ? 
(9) 请 描述 细胞 壁 的 基本 结构 ， 

(10) 胞 间 连 诅 是 如 何 控 制 细胞 间 的 物质 运输 的 7? 
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第 二 章 ”水 与 植物 细胞 


水 是 生命 的 源泉 ,生命 不 仅 发 生 于 水 的 环境 ,而 且 生 命 过 程 必须 在 水 的 环境 中 进行 。 

水 是 原生 质 的 最 主要 组 成 成 分 ,原生 质 的 含水 量 大 约 存 70%~90。 水 是 自然 界 最 丰富 的 溶剂 ， 
对 于 大 网 数 物质 来 说 也 是 最 好 的 溶剂 .在 细胞 中 物质 的 代谢 .运输 都 是 在 水 溶液 中 进行 .在 生物 体 
中 , 甸 胞 间 的 信号 传递 和 物质 运输 也 是 在 水 溢 液 中 进行 。 因 此 水 是 细胞 中 各 种 生物 化 学 的 代谢 反应 
的 基本 介质 。 水 同时 又 直接 参加 了 许多 生物 化 学 反应 ,例如 水 解 和 脱 筷 反 应 。 对 于 绿色 植物 细胞 来 
说 ,水 和 二 氧化 碳 是 进行 光合 作用 的 基本 原料 。 水 不 仅 和 参与 细胞 的 代谢 活动 ,而 且 对 于 生物 大 分 子 ， 
如 蛋白质 .核酸 ,多糖 等 的 构象 有 重要 的 影响 。 细 胞 的 含水 量 与 其 生理 活动 是 否 活跃 常常 是 密切 相关 
的 , 当 岗 胞 含水 量 充足 时 其 生理 活动 常 较 活 跃 ,而 当 食 水 量 降 低 时 细胞 的 生命 活动 也 会 减弱 。 

对 于 植物 来 说 水 具有 特殊 的 重要 性 。 与 动物 细胞 不 同 ,植物 细胞 具有 脱 庄 ,这 是 通过 水 分 关系 的 
平衡 建立 起 来 的 。 植 物 细胞 的 脱 压 是 细胞 和 牛 长 的 必要 条 件 ;在 叶片 的 气体 交换 中 ,保卫 细胞 起 着 关键 
的 作用 ,而 保卫 细胞 的 运动 是 由 细胞 的 膨 压 所 控制 的 ; 脱 压 在 厦 皮 部 以 及 其 他 的 运输 过 程 中 也 起 着 重 
要 作用 ; 膨 压 对 于 维持 植物 的 坚挺 姿态 ,叶片 的 伸展 、 根 的 下 扎 等 都 是 非常 重要 的 。 


第 一 节 ”水 的 物理 化 学 性 质 


正 是 由 于 水 的 特殊 的 物理 化 学 性 质 使 得 水 成 为 生命 活动 的 介质 。 
一 、 水 分 子 的 结构 和 和 氢 键 


水 分 子 的 基本 结构 是 一 个 氧 原子 与 两 个 氧 原子 以 共 价 键 结合 ,两 个 O 一 日 键 之 间 的 角度 为 105" 

《图 2-1) 。 水 分 子 中 氧 原 子 比 氢 原 子 更 具 电 负 性 ,因此 较 多 地 吸引 QO-- H 共 价 键 的 电子 ,这 样 就 使 得 

氧 原子 带 有 部 分 的 负电 荷 而 毛 原 子 带 有 部 分 的 正 电荷 ,但 是 两 

图 对 虹 子 的 部 分 的 电荷 量 是 相等 的 ,因此 整个 水 分 子 仍 然 保 持 电 中 性 。 此 

Za 侨 训 信守 。 外 ,水 分 子 在 分 子 结 构 上 是 非 对 称 性 的 ,因此 使 得 水 分 子 成 为 -- 

偏 正 电荷 ”个 极 性 分 子 。 

一 个 水 分 子 上 的 部 分 带 负电 荷 的 氧 原子 会 吸引 另 一 个 水 分 

子 上 的 部 分 带 正 电 荷 的 氧 原子 。 这 种 水 分 子 间 微 弱 的 静电 引力 

称 之 为 氨 刍 (hydrogen bond)。 水 分 子 则 的 氢 键 作用 是 许多 水 

的 物理 特性 产生 的 原因 。 氢 键 也 可 以 在 水 分 子 和 其 他 的 含有 电 
5 兆 正 电荷 ? 负 忻 原子 的 分 子 ( 例 如 DO 或 者 N) 之 间 产 生 。 

图 21 水 分 子 结 构 示意 图 当然 氢 键 并 不 仅仅 只 产生 在 水 分 子 或 水 分 子 和 其 他 分 子 之 

(Taiz & Zeiger 1998) 间 , 只 要 氢 原 子 在 电 负 性 中 心 之 间 就 会 产生 氧 键 ,例如 乙醇 的 


、 
一 OH 基 , 蛋 白质 和 核酸 的 一 NH; 基 和 利 0 基 等 。 因 此 气 


键 对 于 许多 重要 大 分 子 物质 ,如 蛋 和 白质. 多糖. 核酸 等 的 结构 具有 极其 重要 的 影响 。 例 如 ,DNA 冯 链 
结构 就 是 依靠 毛 键 来 稳定 的 . 





净 负 电荷 
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二 、 水 的 物理 化 学 性 质 
(一 ) 水 的 溶解 特性 


如 前 所 述 ,水 分 子 具 有 极 性 ,这 种 极 性 使 得 水 成 为 生命 活动 中 最 重要 的 溶剂 。 水 可 以 溶解 多 种 多 
祥 的 溶质 , 它 是 目前 已 知 溶剂 中 溶解 范围 最 宽 的 溶剂 。 水 分 子 的 溶解 特性 主要 由 两 个 因素 决定 ;一 是 
水 分 子 的 体积 很 小 ;二 是 水 分 子 的 极 性 。 水 分 子 具有 极 性 ,使 得 它 特别 适合 溶解 离子 以 及 带 有 和 极 性 基 
团 , 如 -OH 和 一 NH 的 大分 子 物质 。 在 水 溶液 中 ,水 分 子 可 以 排列 在 离子 表面 “ 斌 项 ”其 电荷 ,从 而 降 
低 离 子 间 的 静电 作用 ,增加 其 溶解 性 。 此 外 水 分 子 还 可 以 排列 在 大 分 子 的 极 性 基 团 表面 ,形成 水 合 层 
(hydration sheli) ,大 分 子 和 水 分 子 则 的 和 氮 键 作用 力 会 降低 大 分 子 间 的 作用 力 从 而 使 其 溶 人 水 中 。 

在 生物 体内 ,水 常 以 束缚 水 和 自由 水 两 种 状态 存在 。 东 缚 水 (bound water) 是 指 紧密 吸附 在 胶体 
颗粒 或 大 分 子 表面 不 能 移动 的 水 。 在 重要 的 生物 大 分 子 表面 形成 的 水 合 层 对 这 些 天 分 子 的 稳定 性 有 
很 重要 的 作用 ,在 水 合 的 蛋白 质 中 这 桩 的 束缚 水 可 以 占 到 30 闪 。 自 由 水 (free water) 是 指 不 被 吸附 
以 自由 移动 的 水 。 东 缚 水 被 胶体 或 大 分 子 吸 附 , 因 此 不 能 再 起 溶剂 的 作用 ,而 自由 水 才能 起 溶剂 的 作 
用 。 在 生物 体 中 这 两 部 分 水 的 含量 和 比例 的 大 小 是 变动 的 ,并 对 细胞 的 生理 活动 产生 影响 ， 


(二 ) 水 的 物理 化 学 特性 
由 于 水 分 子 氧 键 的 存在 ,使 水 具有 独特 的 热力 学 特性 ,具有 较 高 的 比 热 (specific heat) 和 燕 发 潜 热 


《latent heat of vaporization) 。 

比 热 是 指 提 高 单位 数量 的 某 物质 单位 温度 所 需 变 的 热量 。 由 于 水 分 子 间 存在 氨 键 ,因此 要 提高 
水 的 温度 ,或 者 说 要 提高 水 分 子 的 振动 频率 就 需要 增加 多 余 的 能 量 以 打 断 水 分 子 同 的 氮 键 。 因 此 水 
比较 其 他 溶剂 需要 更 多 的 能 量 以 提高 温度 ,也 就 是 说 具有 较 高 的 比 热 。 水 的 高 比 热 特 性 对 于 细胞 来 
说 是 非常 重要 的 ,因为 高 比 热 意味 着 水 的 温度 不 容易 发 生 改 变 , 这 样 以 水 为 介质 的 生命 体系 就 可 以 在 
相对 稳定 的 条 件 下 进行 。 

燕 发 潜 热 是 指 在 恒定 温度 下 ,使 其 物质 由 该 相 转 变 为 气相 所 需要 的 热量 . 在 25C 时 ,水 的 茹 发 潜 
热 是 44kJymol, 是 所 有 已 知 溶剂 中 最 高 的 。 水 燕 发 潜 热 高 也 是 由 于 水 分 子 间 氢 键 的 影响 ,水 车 发 的 能 
量 大 部 分 用 于 打 断 水 分 子 间 的 毛 键 。 水 藻 发 潜 热 高 的 特性 对 于 植物 是 很 重要 的 ,因为 植物 叶片 通过 
水 分 燕 发 消耗 过 多 吸收 的 光 能 从 和 而 避免 温度 升 高 对 细胞 造成 伤害 。 

在 水 和 空气 间 罩 面 上 的 水 分 子 的 两 边 是 不 同 的 分 子 , 界 面 水 分 子 与 邻近 水 分 子 的 作用 力 大 于 其 
与 空气 分 子 间 的 作用 力 ,因此 水 总 是 倾向 于 维持 最 小 的 水 和 空气 间 的 界面 。 这 样 在 水 和 空气 间 的 界 
面 产生 -… 种 力 - 一 称 为 表面 张力 (surface tension) 。 表 面 张力 不 仅 影响 水 面 的 形状 ,而 且 对 水 的 其 余 
部 分 产生 压力 。 在 导管 的 水 分 运输 中 ,表面 张力 维持 了 水 流 的 连续 性 。 水 分 子 间 的 氨 键 使 水 分 子 有 
相互 的 吸引 力 , 称 为 内 来 力 Ccohesion)。 水 分 子 与 固 相 ,例如 植物 导管 辟 表 面 分 子 之 间 的 吸引 力 称 为 
附着 力 (adhesion) 。 水 的 表面 张力 ,内 聚 力 和 附着 力 的 共同 作用 使 水 分 可 以 在 较 小 直径 的 毛细 管 中 上 
升 到 一 定 的 高 度 , 称 之 为 毛细 现象 (capiliarity)。 在 毛细 现象 中 水 分 可 上 升 的 高 度 与 毛细 管 的 半径 成 
反比 ,在 越 细 小 的 管道 中 水 分 上 升 的 高 度 就 越 高 。 在 植物 木质 部 导管 的 水 分 的 运输 中 ,毛细 作用 只 能 
在 较 低 的 高 度 中 起 作用 ,而 对 高 大 树木 的 水 分 运输 来 说 是 远 远 不 够 的 。 但 是 细胞 艾 中 有 许多 非常 细 
的 孔道 (半径 约 10-*m) ,因此 可 以 产生 很 天 的 力作 用 于 在 其 中 运输 的 水 分 ,这 对 于 在 细胞 表面 进行 蒸 
发 时 维持 水 分 的 连续 性 是 非常 重要 的 。 

物体 抵抗 拉力 而 不 被 拉 断 的 能 力 称 为 抗 张强 度 (tensile strength) 。 由 于 水 分 子 间 的 内 事 力 ,水 具 
有 很 高 的 张力 强度 ,因此 水 柱 可 以 抵抗 外 界 的 拉力 而 不 会 被 拉 断 。 水 柱 的 张力 强度 可 以 达到 相当 高 
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的 程度 。 实 验 袁 明 小 水 柱 的 张力 强度 可 以 达到 一 30MPa。 尽 管 这 一 数据 尚未 达到 理论 计算 值 ,但 已 
经 是 钢 或 铝 线 张力 强度 的 10%。 因 此 水 柱 的 张力 强度 是 相当 高 的 。 水 柱 的 连续 性 是 水 柱 能 够 抗 拉力 
的 基础 ,一 旦 水 柱 内 有 气泡 产生 ,水 柱 就 会 立即 发 牛 断 裂 。 


第 二 节 ”植物 细胞 的 水 分 关系 


在 大 多 数 的 生理 状态 下 ,植物 细胞 都 要 不 断 地 进行 水 分 的 吸收 和 散失 ,在 整体 植物 中 还 有 不 同 组 
织 细胞 间 水 分 的 分 配 和 调节 。 因 此 水 总 是 在 植物 细胞 的 内 外 和 细胞 之 间 进 行 着 不 断 的 运动 。 水 分 的 
这 种 运动 对 于 植物 细胞 和 整体 植 物 生理 活动 的 进行 是 非常 重要 的 。 例 如 ,植物 导管 和 第 管 中 的 物质 
运输 ,气孔 的 运动 等 等 都 离 不 开水 分 的 运动 。 同 时 ,水 分 的 转移 和 运动 又 是 受到 植物 细胞 的 生理 活动 
的 调节 和 控制 的 。 
一 、 水 势 
(一 ) 水 势 的 概念 


不 同 的 体系 都 具有 一 定 的 内 能 。 体 系 内 能 包括 体系 中 分 子 的 热 运 动 以 及 分 子 间 和 分 子 内 部 相互 
间 的 势能 。 当 体系 间 发 生物 质 的 交换 时 ,体系 的 内 能 也 会 发 生 改 变 。 在 物理 化 学 中 可 出 用 化 学 势 的 
概念 来 表示 。 体 系 中 某 组 分 的 化 学 势 名 可 以 理解 为 等 温 等 压条 件 下 在 无 限 大 的 体系 中 ,加 和 人 lmel 该 
物质 和 ) 时 引起 体系 自由 能 的 改变 量 。 自 由 能 则 是 恒温 恒 压 条 件 王 ,体系 能 人 徽 有 用 巧 的 那 部 分 能 量 。 
化 学 势 的 绝对 值 是 不 能 测定 的 ,通常 以 给 定 状态 和 人 为 规定 的 标准 状态 的 差 值 来 表示 。 化 学 势 的 度 
量 单 位 是 每 摩尔 的 能 量 , 如 焦 尔 /摩尔 (J /mol)。 

在 体系 间 发 牛 物质 的 交换 过 程 中 有 一 些 过 程 是 可 以 自发 进行 的 ,例如 水 分 从 高 处 流向 低 处 ,热量 
由 高 温 处 流向 低温 处 ,电流 从 高 电势 流向 低 电势 等 。 一 般 来 说 ,体系 总 是 自发 电 向 使 其 自由 能 降低 的 
方向 进行 ,因此 体系 的 化 学 势 可 以 指示 组 分 在 体系 间 的 转移 趋势 。 例 如 , 设 组 分 j 在 地 点 六 和 地 点 BB 
的 化 学 势 分 别 为 和 上 三。 当 翌 汪 三 时 ,组 分 j 将 自发 地 从 地 点 入 转移 到 地 点 B。 当 六 < 之 1 时 ,组 
分 j 不 能 自发 地 从 地 点 A 转移 到 地 点 B, 只 有 从 外 界 输入 大 于 小 一 地 的 能 量 ,才能 使 组 分 j 从 地 点 入 
转移 到 地 点 B。 妆 以 = 必 时 ,如 点 和 和 地 点 卫 间 没有 组 分 j 的 净 转 移 。 

水 的 运动 方向 和 其 他 物质 的 转移 一 样 可 以 用 体系 的 化 学 势 来 指示 。 在 植物 生理 党 研 究 中 常 使 用 
水 势 (water potential) 的 概念 ,但 是 植物 生理 学 中 水 势 的 定义 并 不 是 “水 的 化 学 势 差 "而 是 每 偏 摩 尔 体 
积 的 水 的 化学 势 差 ,以 本 表示， 

















.一 生生 = 管 (2. 1) 
式 中 心 为 一 定 条 件 下 水 的 化 学 势 ,内 为 在 一 定 条 件 下 纯 自由 水 的 化 学 势 ,V, 为 水 的 偏 摩 尔 体 积 , 即 在 
温度 ,压强 及 其 他 组 分 不 变 的 条 件 下 ,在 无 限 大 体系 中 加 入 lmol 水 时 对 体系 体积 的 增 量 。V,. 也 可 以 
近似 地 代 之 以 纯 水 的 摩尔 体积 VC 二 18X10-m /mo])。 因 此 ,水 势 的 概念 也 可 以 理解 为 体系 中 的 
水 与 经 水 之 回 每 单位 体积 的 自由 能 差 。 水 势 的 单位 是 J/mol, 这 与 压力 的 单位 是 相同 的 ,如 Pat Pas- 
cal; 帕 斯 卡 ) 或 MPa( 兆 由 ?常用 于 水 势 单位 。 


(二) 溶液 水 势 的 组 成 


溶液 中 水 势 的 组 分 可 出 下 式 表 示 : 
B= 十 灶 十 攻 (2. 2) 
其 中 各 ,二 水势; 名 ,于 ,秋分 别 表示 溶质 浓度 、 压 力 和 重力 对 水 的 自由 能 的 影响 。 
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1. 溶质 势 

划 称 为 溶质 势 或 活 透 势 (solute potential 或 osmotic potential) 。 溶 质 势 表 示 溶 质 对 水 势 的 作用 ， 
溶质 通过 “稀释 ”水 而 降低 水 的 自由 能 ,这 主要 是 炉 的 效应 , 即 溶质 和 水 混合 增加 了 系统 的 无 序 性 , 因 
而 降低 了 水 的 自由 能 。 对 于 非 结 合 的 物质 的 稀 溶 液 ,渗透 势 可 以 由 范 德 霍 夫 CVan't Hoff) 方 程式 佑 
算 ， 

¥, —— RTC., {2.3) 

R 为 气体 常数 [一 8. 32J/《mol * K)]; 开 为 热力 学 温度 ,以 开尔文 (Kelvin) 为 单位 ; C, 为 溶质 的 浓 
度 ,以 克 分 子 渗透 浓度 ( 非 国 标 用 法 ) ,或 每 升水 中 完全 溶解 的 溶质 的 摩尔 数 来 表示 (mol/1) , 负 号 表示 
溶解 的 溶质 降低 溶液 的 水 势 。 

如 果 溶 质 溶解 为 两 个 或 多 个 离子 , 其 渗透 效应 数 将 相应 地 以 溶解 后 的 离子 数 进行 计算 ,如 
0. lmol 的 葡萄 糖 溢 于 水 后 ,浓度 为 0. 1mol/L 而 0. 1mol 的 NaCl 深 于 水 后 ,渗透 效应 数 为 0. 2mol/L。 
在 20Ct293K) 温 度 时 ,上 述 葡 萄 糖 溶液 的 渗透 热 为 一 0. 244MPa, 而 NaCl 溶 渡 为 一 0. 488MPa。 
2. 压力 势 

于 ,是 由 于 溶液 的 静水 压 Chydrostatiec pressure) 所 增加 的 溶液 的 水 势 。 在 植物 细胞 中 ,这 个 压力 
常 称 作 有 影 讨 (turgor pressure) ,植物 细胞 的 采 压 是 由 于 细胞 吸水 后 相对 较为 刚性 的 细胞 壁 对 细胞 体积 
的 限制 所 造成 的 。 湾 液 的 静水 压 也 可 以 是 负 值 ,如 在 植物 的 木质 部 导管 中 ,溶液 处 于 负 压 力 下 ,这 对 
水 的 长 距离 运输 是 很 重要 的 。 
值得 注意 的 是 , 静 术 压 是 以 溶液 压力 与 周围 压力 的 差 慎 为 衡量 的 ,因此 当 纯 术 的 压力 与 周围 压力 
相同 , 即 更 ,=0 时 ,尽管 水 的 绝对 压力 大 约 为 0. 1MPa{ 因 为 大 气 的 压力 的 缘故 ) ,而 在 绝对 真空 时 ,水 
的 可 = 一 0. 1MPa ,而 实际 水 的 压力 为 0, 因 此 ,水 的 绝对 压力 和 各 ,是 不 相同 的 。 
3. 重力 

重力 对 水 势 的 影响 可 表示 为 ， 





到 |, 一 Pgh 《2. 4) 
P。 为 水 的 密度 ;g 为 重力 加 速度 ;h 为 水 相对 参考 状态 时 的 高 度 ; 其 中 Pg 约 等 于 0.01MpPaym。 
因此 ,10m 的 高 度 对 水 势 产 生 约 0. 1MPa 的 增 量 。 
4 衬 质 势 
衬 质 势 (matrie potentiaD) 是 由 于 订 水 的 桂 质 与 水 分 子 的 相互 作用 使 水 的 自由 能 降低 的 那 部 分 水 
势 。 剑 如 当 水 分 子 附 着 在 土壤 颗粒 、 细 胸壁 .细胞 内 亲 水 蛋白 质 或 其 他 物质 表面 时 ,会 形成 一 两 个 水 
分 子 厚 度 的 薄 层 ,在 细胞 壁 中 的 微小 孔道 可 以 形成 毛细 管 力 , 因 此 水 的 自由 能 被 降低 ,这 种 自由 能 的 
降低 即 衬 质 势 。 理 论 上 可 以 把 这 种 表面 作用 归于 溶质 势 和 压力 势 的 作用 ,但 是 在 实际 上 很 难 区 分 表 
而 作用 所 引起 的 溶质 热 和 压力 势 ,因此 常 把 它们 合 称 衬 质 势 。 在 一 般 情 况 下 ,特别 是 水 合 的 细胞 和 细 
胞 壁 中 材质 势 常 可 忽略 或 者 作为 压力 势 的 扣除 ,例如 ,在 叶片 蒸发 表面 的 细胞 壁 的 微 毛 细 管 道中 , 所 
保持 的 水 分 具有 人 负 压 ,被 称 为 壁 计 质 势 ， 
在 许多 情况 下 ,水 势 可 以 看 着 是 溶质 势 和 压力 势 之 和 , 即 : 
更 。 一 ,二 (2, 5) 
例如 , 当 纯 水 置 于 大 气 中 时 ,其 静水 压 与 大 气压 力 相 同 ,因此 ,入 ,二 0, 纯 水 不 全 溶质 ,因此 于 ,二 0， 
这 样 水 势 要, 一 更 ,十 要 一 0, 如 果 在 纯 水 中 加 入 蔗糖 使 其 浓度 达成 到 0. 1mol/L, 这 时 溶液 的 溶质 势 会 
降低 为 一 0. 244MPa; 水 势 亚 , 二 亚 , 十 玩 , 二 一 0. 244MPa。 因 此 , 当 洗 液 置 于 大 气压 力 条 件 时 ( 业 , 一 
0 ,到 ,一 有 , 即 水 势 等 于 溶质 势 。 
无 论 系统 的 水 势 组 成 有 何不 同 , 水 分 在 系统 间 的 转移 方向 通常 是 由 系统 的 水 势 养 所 决定 的 。 水 
总 是 顺水 势 梯度 从 水 势 高 的 地 点 转移 到 水 势 低 的 地 点 。 
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二 、 水 分 的 运动 
(一 ) 扩 散 


由 于 热力 学 运动 或 随机 的 动 为 学 活性 所 引起 的 分 子 (气体 分 子 、 水 分 子 或 注 质 分 子 ) 从 一 点 到 田 
一 点 的 运动 称 为 扩散 Cdiffusion) 。 扩 获 是 分 子 从 较 襄 化 学 势 向 较 低 化 学 势 的 随机 的 但 是 累进 的 运动 ， 
通常 导致 扩散 分 子 的 均匀 分 布 。 在 没有 压力 势 .电势 等 影响 的 情况 下 ,扩散 分 子 是 从 高 浓度 部 位 向 低 
浓度 进行 。 在 这 样 的 系统 中 ,扩散 速率 与 浓度 梯度 成 正比 , 即 符合 非 克 第 一 定律 (Fick's first iaw) ， 


J = 一 及 .所 2.6) 


扩散 速率 是 指 单位 时 向 内 ,物质 经 过 单位 面积 的 数量 ,用 摩尔 /( 米 *。 钞 ) 老 示 [mol/ (mm 。s)]。 忆 . 称 
为 扩散 系数 ,是 物质 在 一 定 系 统 中 扩散 的 比例 常数 。 扩散 系数 是 扩散 分 子 的 特征 常数 ,一 般 分 子 量 较 
大 的 分 子 , 具 有 较 小 的 扩散 系数 。 此 外 ,扩散 系数 也 与 扩散 介质 有 关 , 例 如 ,分 子 在 空气 中 的 扩散 系数 
比 在 水 中 要 大 得 和 多。 在 很 多 情况 下 ,浓度 梯度 C,/ x 也 可 用 AC,/Ax, 节 两 点 间 浓 度 差 值 与 两 点 踪 离 
之 比 来 表示 。 方 程式 中 的 负 号 是 表示 扩散 运动 的 方向 是 顺 浓度 梯度 进行 的 。 

根据 非 克 第 一 定律 ,物质 在 浓度 梯度 越 陡 的 情况 下 ,运动 的 速率 越 高 。 

从 非 克 定律 ,我 们 可 以 推导 出 一 种 物质 扩散 一 定 距离 所 需 的 时 间 ,通常 用 物质 在 噬 起 始点 任意 距 
离 上 的 浓度 达到 起 始点 浓度 的 二 分 之 一 所 需 的 时 间 来 量度 : 

tc 一 天 ， 中 次 > t2.7) 








其 中 天 是 依赖 于 系统 形状 的 常数 。 

此 公式 表明 ,物质 通过 扩散 经 过 一 定 距 离 所 需 的 时 间 和 这 段 距 离 长 短 的 平方 成 正比 。 如 果 假 定 
KK 值 为 1, 我 们 可 以 考察 一 下 和 葡萄糖 在 细胞 中 扩散 所 需 的 时 间 , 黎 萄 糖 的 扩散 系数 口 ,大 约 为 10 
m/s, 细 胞 中 的 扩散 用 离 为 50pm; 代 入 上 式 , 可 以 得 到 tc-1 二 2, 58。 因 此 , 像 蘑 萄 糖 这 样 的 小 分 子 物 
质 在 细胞 尺度 的 距离 的 扩散 速度 是 足够 快 的 ,但 是 如 果 我 们 将 扩散 距离 增加 到 lm, 并 用 上 试 计算 ,可 
以 得 到 -1 二 32 年 ,因此 ,虽然 在 小 尺度 的 距离 内 扩散 可 以 作为 物质 运输 的 有 效 方式 ,但 在 长 距离 的 


运输 中 ,扩散 的 速率 是 远 远 不 够 的 。 
(二 ) 集 流 
在 以 下 我 们 将 考察 另 一 类 溶液 的 运动 方式 一 一 集 流 。 由 于 压力 差 的 存在 而 形成 的 大 量 分 子 集体 
的 运动 称 为 集 流 tbulk flow)。 这 种 压力 芋 可 以 由 重力 或 机 械 力 产生 ,例如 水 队 高 处 流向 低 处 ;以 及 用 
力 压 巡 针 简 的 捧 杆 使 演 滚 从 针尖 流出 等 等 。 集 流 是 植物 进行 长 距离 运输 的 重要 方式 。 
在 植物 体 中 最 常见 的 溶液 的 集 流 是 木质 部 导管 和 初 皮 部 第 管 中 溶 液 的 流动 。 集 流 在 一 个 管道 中 
的 流动 速率 取决 于 管道 的 半径 , 话 液 的 藉 度 以 及 推动 集 流 的 压力 差 ,可 用 Peiseuille 方程 表示 
、 4、/BY 
体积 流速 一 (车 儿 社 *) (2. 8) 
集 流速 率 的 单位 是 my/s 方程 式 中 +r 一 管道 半径 ;7 一 溶液 黏度 ， 到 1 z 一 压力 差 
从 方程 可 以 看 到 , 集 流 的 流速 对 管道 的 粗细 非常 敏感 , 如果 管道 加 倍 ,体积 流速 将 增加 到 原 值 的 
24 倍 ,虽然 集 流 中 溶质 的 深度 对 么 度 有 一 定 影响 ,但 其 影响 很 小 可 忽略 。 因 此 ,浓度 对 流速 的 影响 较 
小 , 集 流 的 速率 与 压力 差 成 正比 。 


(三 ) 渗 透 
当 溶液 被 膜 分 隔 为 两 个 部 分 , 济 质 无 法 跨 膜 运动 时 ,溶剂 的 跨 膜 扩散 运动 称 之 为 渗透 (osmosis)。 
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水 的 跨 腊 运动 一 一 渗透 是 沿 犁 由 能 梯度 或 水 势 梯度 进行 的 ， 如 果 用 半 透 膜 将 浓度 不 同 的 两 种 溶液 分 
隔 开 ,经 过 一 段 时 间 就 会 发 现 水 从 浓度 较 低 的 溶液 透 过 膜 进 人 浓度 较 高 的 溶液 。 在 这 个 系统 中 溶液 
的 水 势 主要 是 由 溶液 的 渗透 势 所 决定 的 ,溶质 水 度 较 低 的 溶液 具有 较 高 的 水 势 而 溶质 波 度 较 高 的 溶 
液 具 有 较 低 的 水 势 , 因 此 水 是 从 低 浓度 溢 液 转移 到 高 浓度 溶液 。 水 跨 半 透 膜 的 渗透 主要 是 扩散 运动 。 

成 熟 的 植物 细胞 中 存在 的 中 央 大 液 泡 内 的 液体 ,可 以 着 作 是 细胞 的 内 部 溶液 , 包 图 着 液 泡 的 液 泡 
膜 \ 原 生 质 和 细胞 膜 ,可 以 允许 水 分 子 的 通过 但 其 他 分 子 则 较 难 或 不 能 通过 ,因而 可 以 认为 是 细胞 的 
六 透 膜 .而 细胞 以 外 的 是 细胞 外 溶液 ,这 样 就 会 发 生 深 透 现象 

但 是 在 水 跨 植 物 细胞 膜 的 渗透 过 程 中 ,渗透 的 进行 与 扩散 和 集 流 都 有 关系 。 在 扩散 中 ,分 子 的 运 
动 由 浓度 梯度 推动 ;在 集 流 中 ,压力 梯度 则 是 集 流 的 动力 。 水 跨 细 胞 膜 的 涂 透 运动 包括 水 分 子 跨 膜 的 
扩散 以 及 水 通过 膜 上 蛋白 通 遭 (水 通道 ?的 微 集 流 运动 。 由 细胞 落 质 的 积累 形成 的 细胞 内 外 的 喧 透 执 
梯度 对 植物 的 水 分 吸收 有 重要 的 作用 。 对 于 生活 的 植物 细胞 而 言 ,细胞 的 移 透 势 是 可 调节 的 ,会 因 内 
外 条 性 的 不 同 而 变化 。 特 别 是 菜 些 运 动 细胞 ,如 保卫 细胞 的 渗透 调节 对 于 其 功能 是 至 关 重要 的 。 一 
般 来 说 ,大 多 数 温带 生长 作物 的 叶 细 胞 的 渗透 势 为 一 2MPa 一 一 1MPa, 沙漠 地 区 早生 植物 叶 细 胞 的 滩 
透 势 可 到 一 10MPa。 虽 然 在 过 去 的 研究 中 发 现 水 的 跨 膜 扩散 不 足以 解释 细胞 的 渗透 现象 ,但 是 一 直 
不 能 肯定 水 的 跨 膜 渗 透 是 否 包含 细胞 膜 上 的 通道 的 微 集 流 。 近 年 米 发 现 膜 上 存在 蛋白 质 组 成 的 对 水 
特异 通 透 的 孔道 , 称 为 水 通道 (aquaporin) ,这 种 水 通道 有 利于 水 分 子 的 跨 膜 运 动 。 水 通道 跨 膜 运输 的 
能 力 可 以 被 其 傍 酸 化 所 调节 ,在 水 通道 下 白 的 氨基 酸 残 基于 加 上 或 除去 菩 酸 就 可 以 改变 其 对 水 的 通 
透 件 ,从 而 也 调节 了 细胞 腊 对 水 的 通 透 性 。 因 此 ,细胞 内 外 溶质 的 浓度 梯度 和 细胞 膨 压 所 形成 的 压力 
梯度 都 是 植物 细胞 渗透 进行 的 动力 。 

水 的 运动 是 一 个 被 动 的 过 程 ,在 水 的 运动 过 程 中 ,并 不 需要 如 同 录 ~ 类 的 耗 能 的 过 程 。 值 得 注意 
的 是 ,如 果 运 输 的 物质 仅仅 是 水 ,那么 水 的 运动 从 总 体 上 讲 是 从 水 势 高 的 区 域 向 水 势 低 的 区 域 的 运 
动 ,但 是 在 一 些 跨 膜 的 短 距 离 运 输 , 或 者 韧 皮 部 的 长 距离 运输 中 ,水 将 同一 些 溶质 共同 运输 而 这 种 运 
输 有 可 能 是 逆水 势 梯度 进行 的 。 例 如 ,在 万 皮 部 半 波 从 叶 到 根 的 流动 是 逆水 势 梯度 进行 的 。 在 奴 一 
些 情况 下 , 糖 .氨基 酸 以 及 其 他 小 分 子 由 膜 盘 白 进行 运输 时 ,是 与 水 分 子 的 运输 偶 联 进行 的 ,运输 1 分 
子 落 质 的 问 时 运输 260 个 水 分 子 。 这 样 的 运动 并 不 违背 热力 定律 ,因为 在 运输 过 程 中 , 游 质 失去 的 日 
由 能 多 于 水 分 子 得 到 的 自由 能 。 因 此 ,总 的 运输 过 程 是 失去 自由 能 。 但 是 ,在 植物 体 中 大 多 数 水 分 运 
动 是 顺水 势 梯度 进行 的 。 

雹 论 水 的 运动 采用 何 种 方式 ,水 分 运输 的 速率 将 决定 于 驱动 力 和 水 时 (hydraulic conductance)。 
(水 导 是 水 流通 过 该 系统 难 易 程度 的 量度 ,是 系统 对 水 流 阻 为 的 倒数 ,可 以 类 比 于 表示 某 系 统 通过 电 
流 难 易 程 度 的 电导 ,) 例 如 在 集 流 运动 中 ,压力 梯 度 是 水 分 运输 的 驱动 力 ,压力 梯度 越 陡 水 的 运输 速率 
也 越 高 ;影响 水 导 的 因素 较 复杂 ,溶液 的 夭 河 度 、 集 流 系 统 的 形状 等 都 对 水 导 有 影响 。 


三 、 植物 细胞 水 势 
(一 ) 植物 细胞 水 势 的 组 成 


如 上 所 述 ,水 分 进入 细胞 也 是 顺 其 水 势 梯 度 进行 的 (图 2-2) 。 植 物 细胞 水 势 的 计算 也 常用 简化 的 
方程 于 ,= 二 各 ,十 如 ,进行 处 理 。 

很 设 有 一 个 菱 莫 的 细胞 (此 时 细胞 无 膨 压 ) ,其 中 的 深 质 浓度 为 0. 3mol/L ,根据 范 德 直方 程式 佑 
算 其 溶质 势 为 亚 , 二 一 0.732MPa; 出 于 细胞 中 膨 压 本 = 0, 因 此 该 细胞 的 水 势 巴 , 一 到 十 惠 一 隔 一 
一 0.732MPa, 如 果 将 此 细胞 置 于 0. 1mol/1 的 蓄 粮 溶液 中 ,由 于 溶液 水 势 为 一 0. 244MPa, 而 细胞 的 水 
势 为 一 0,732MPa, 水 将 从 水 势 高 寻 向 水 势 低 处 移动 , 即 从 溶液 进 人 细胞 。 
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图 2-2 水 热 和 水 猛 的 组 成 (Taizs && Zeiger 1998) 
( 态 ) 纯 水 ;(B)0, 1mol7L 尊 粒 和 洲 液 ;(C) 把 蓝 闵 细 欧 放 人 0, 1mol7L 蓄 业 溶液 后 ,网 胞 吸水 及 胀 ,细胞 压力 势 增 加 ,最 终 细 胞 
内 外 水 势 达 到 平衡 ;(B) 把 蜂 胀 细胞 族人 0. 3mol7L 莫 粮 淤 液 后 ,组 胞 失 水 ,细胞 压力 势 降低 !(E) 对 达到 平 街 的 细胞 施加 压 
力 , 细 胞 失 水 , 浴 透 势 和 压力 势 都 增加 。 


植物 细胞 体 积 受到 相当 坚硬 的 壁 限制 ,因此 只 要 细胞 性 积 有 很 少 的 鹏 胀 就 会 使 细胞 的 静水 压 上 
升 。 当 水 分 进入 细 胞 使 其 体 积 增加 时 ,会 压迫 细胞 壁 , 而 由 于 细胞 壁 的 相对 不 可 变形 性 而 反作用 于 细 
胞 质 ,细胞 的 静水 于 或 膨 压 亚 , 就 会 上 升 ,这 样 的 结果 就 是 细胞 内 外 的 水 势 差 碱 小 , 当 脱 奈 一, 上升 到 
一 定数 值 时 ,就 会 使 细胞 内 外 的 水 势 相等 ,这 时 水 的 运动 也 就 停止 了 。 由 于 进入 细胞 的 水 分 栖 积 相对 
于 细胞 外 溶液 体积 来 说 非常 小 ,不 会 影响 溶液 的 水 势 , 因 此 , 当 细 胞 内 外 水 势 法 到 平衡 时 ,细胞 水 势 = 
溶液 水 势 二 一 0. 244MPa。 如 果 我 们 假定 细胞 壁 非常 坚硬 , 则 进入 细胞 的 水 分 就 很 少 ,因而 对 细胞 溶 
质 势 影响 可 以 忽略 ,在 达到 平衡 时 ,溶质 势 仍 然 为 一 0. 372MPa ,这样 我 们 可 以 根据 公式 于 ,二 于 十 要， 
得 到 脱 奈 于 = 二 委 ,一 于. 二 (二 0. 244) 一 (一 0.732) 一 0. 488MPa, 

当 细 胞 内 外 水 势 发 生 改 变 时 ,水 也 可 以 沿 水 势 梯度 离开 细胞 。 

水 可 以 因 祥 质 势 的 改变 而 转移 出 细胞 。 例 如 ,如 果 我 们 将 以 上 达到 平衡 后 的 细胞 从 濠 液 中 移 至 
另 一 个 洲 液 ,这 个 淤 液 含有 0. 3mol/L 浓度 的 苏 糖 ,因此 它 的 水 势 为 一 0. 372MPa ,由 于 细胞 的 水 势 为 
一 0. 244MPa, 水 就 会 从 水 势 高 的 细胞 内 通过 渗透 转移 到 水 势 低 的 细胞 外 溶液 , 当 达 到 平衡 时 ,细胞 内 
外 的 水 势 相等 , 即 细胞 水 势 等 于 洲 液 水 势 , 为 一 0.732MPa, 再 根据 以 上 公式 可 以 得 出 膨 压 种 ,= 0。 

改变 细胞 的 联 压 也 可 以 使 细胞 内 的 水 转移 出 细胞 。 例 如 ,如果 我 们 在 前 述 已 经 达到 平衡 的 细胞 
上 施加 外 为, 提高 细胞 的 膨 压 ,这 样 细胞 内 水 势 会 提高 ,水 分 就 会 从 网 胞 向 外 渗透 。 如 果 我 们 持续 加 


和 2 +» 


压 至 细 网 体积 减 小 到 原 体积 的 一 半 ,然后 保持 这 样 的 状态 ,这 时 细胞 内 外 水 势 会 达到 新 的 平衡 。 由 于 
细胞 外 溶液 水 势 并 未 发 生变 化 ,因此 达到 平衡 时 ,细胞 的 水 势 仍 应 是 一 0. 244MPa, 同 时 由 于 细胞 体积 
减 小 一 半 , 因 此 溶质 浓度 也 提高 一 信 , 这 时 的 溶质 势 应 是 原来 的 2 倍 , 即 一 0.732X2 二 一 1. 464MPa， 
再 根据 公式 下 ,二 王 十 本 得 到 膨 压 于 ,== 磷 .一 于 ,二 (一 0. 244) 一 (一 1. 464) 二 1. 22MPa。 

由 于 植物 细胞 具有 坚硬 的 细胞 壁 , 因 此 ,很 小 的 细 
胞 体积 和 水 势 的 变化 部会 引起 细胞 脱 压 的 很 大 变化 ， 
这 样 的 关系 可 以 由 Hofler 图 解 来 表示 ,在 Hofler 图 四 一 wx 于 
解 中 ,以 细胞 的 水 势 图、 膨 压 也 和 溶质 势 所 分 别 对 羽 、/ 
细胞 相对 体积 作 图 (图 2-3) ,在 图 中 很 定 的 细胞 中 , 细 
胞 体积 变化 5 多 时 ;水势 从 0 变化 到 一 1].8MPa, 而 这 
个 灾 化 主要 是 由 于 采 压 的 改变 造成 的 ,在 这 里 脱 压 变 
化 了 1.5MPa ,而 党 质 势 仅 变化 了 0. 3MPa。 这 种 变化 
的 幅度 取决 于 细胞 壁 的 刚性 ,细胞壁 越 坚 重 ,曲线 的 陡 
度 越 大 ,细胞 体积 变化 引起 的 细胞 脱 压 的 变化 也 就 越 
大 ,细胞 的 坚硬 度 可 以 由 容积 弹性 模 量 (volumetric 
elastic modulus) 来 量度 ,以 下 式 表 示 ， 


:- 镶 广 (2. 9) 


其 中 A 和 为 脱 压 改变 值 ,V/V 为 细胞 相对 变化 体积 ， er ee 汪 
容积 弹性 模 量 «用 压力 单位 表示 。 假 设 < 为 1 0MPa， 名 史 体积 最 初 发 生疏 变 时 ,网 胞 水 热 的 收 窗 主要 是 膨 压 的 
以 上 式 计 算 , 当 细胞 体积 改变 1% 时 ,细胞 脱 压 变化 为 改变 ,而 绍 隐 的 涂 透 势 改变 较 小 ; 当 细胞 相对 体积 降低 到 
0. 1MPa, 对 于 典型 的 具有 1MPa 脱 压 的 细胞 来 说 , 相 so 多 以 下 时 ,细胞 水 势 的 改变 主要 由 浴 透 势 快 定 。 细胞 及 庄 
当 于 脱 压 变化 了 10 号, 而 此 时 岗 胞 溶液 势 仅 增 加 了 变化 申 线 的 射 率 基 细胞 壁 的 容积 弹性 模 量 。， 

1%。 因 此 , 当 细 胞 吸水 时 水 势 的 增加 主要 是 由 于 脱 压 

增加 所 致 。 当 细 斤 体积 减少 到 细胞 体积 的 10%~15% 时 ,细胞 的 膨 压 就 降 至 零 ( 对 于 细胞 峡 弹 性 较 大 
的 细胞 ,如 保卫 细胞 ,这 一 体积 可 能 会 大 得 多)。e 并 非常 数 , 当 细胞 体积 变 小 时 ,该 值 也 减 小 , 当 6 和 
膨 压 很 小 时 , 细胞 水 势 的 变化 主要 是 由 溢 质 数量 的 改变 米 决 定 的 。 


(二 ) 植物 细胞 的 吸水 


前 面 我 们 已 经 谈 及 , 当 植 物 细 胞 置 于 水 势 高 于 细胞 水 势 的 洲 液 时 ,水 会 硕 水 势 梯度 向 细胞 内 运动 
直至 细胞 内 外 的 水 势 达到 平衡 。 植 物 细胞 的 吸水 首先 是 由 于 其 溶质 势 的 改变 而 引起 的 。 植 物 网 胞 可 
以 通过 代谢 改变 自身 的 深 质 浓度 ,从 而 降低 细胞 水 势 使 外 界 的 水 进入 细胞 。 植 物 细 胞 膨 压 改变 也 可 
能 是 细胞 吸水 的 原因 ,例如 当 细胞 发 生 水 分 的 散失 ,细胞 原生 质 体积 变 小 膨 压 因而 下 降 , 细 胸 的 水 势 
也 随 之 下 降 使 外 界 水 进入 细胞 。 在 风 千 的 神子 中 ,细胞 原生 质 处 于 凝 胶 状 态 , 大 部 分 水 为 束缚 水 , 压 
力 势 为 零 , 它 们 的 水 势 就 是 衬 质 势 。 由 于 王 种 子 具 有 非常 低 的 圭 质 势 , 例 如 营 耳 种 子 的 水 势 约 为 
一 100MPa, 因 此 它们 具有 棚 强 的 吸水 能 力 。 未 形 或 液 泡 的 植物 细嫩 细胞 能 够 利用 构成 细胞 壁 的 洒 胶 
和 纤维 素 以 及 细胞 中 的 蛋白 质 亲 水 胶体 对 水 的 吸附 力 吸收 水 分 。 这 种 利用 亲 水 表面 进行 吸水 的 现象 
称 为 水 合 (hydration) 或 者 吸 胀 作用 (imbibition?。 

如 果 将 植物 细胞 放置 在 水 势 低 于 细胞 水 势 的 洲 液 中 ,网 胞 内 的 水 分 会 向 外 渗透 这 洋 细 胞 的 体 
积 将 逐渐 缩小 ;如 果 细 胞 持续 失 水 ,由 于 细胞 壁 的 相对 刚性 而 无 法 随 之 缩小 ,因此 细胞 原生 质 体 将 和 


细胞 壁 分 离 。 当 细胞 原生 质 刚 开始 在 细胞 角 陋 处 与 细胞 壁 发 生 分 离 时 , 称 为 初始 质 辟 分离 (initial 
。 43 ， 
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plasmolysis)。 如 果 细 胞 进一步 失 水 , 原 汪 质 收 缩 或 团 , 与 细胞 壁 完全 分 离 , 这 一 现象 称 作 质 砍 分 离 
Cplasmolysis) 。 此 时 细胞 的 膨 压 为 零 。 如 果 将 已 发 生 质 壁 分 离 的 细胞 重新 放 和 人 水 势 较 高 的 溶液 或 纯 
水 ,水 又 会 重新 进入 细胞 , 序 生 质 体 随 之 扩大 ,最 后 又 重新 紧 贴 细胞 壁 ,这 种 现象 称 为 质 壁 分 离 复原 


Cdeplasmolysis) 。 


(三 ) 植物 细胞 水 势 的 测定 


细胞 的 生长 , 关 合 作用 ,以 及 作物 的 产量 都 和 植物 细 胸 的 水 势 状况 密切 相关 。 举 此 ,植物 生理 学 
家 们 发 展 了 多 种 方法 ,对 植物 组 织 和 细胞 的 水 势 进行 测量 。 

1. 于 湿 球 温度 计 

当 水 溶液 的 水 势 降 低 时 水 的 燕 气 压 就 会 降低 ,这 是 稀 溶 液 的 依 数 性 特性 之 一 ,而 水 从 一 个 表面 的 

最 示 器 营 发 会 降低 这 个 表面 的 温度 。 用 干 湿 球 温度 计 《psychrometer) 测 

才 寺 的 得 球 A 晤 溶 渡 或 植物 组 织 水 势 就 是 菇 于 这 样 的 现象 和 原理 (图 2-4)。 
兴 度 计 小 室 。 二 sw/ 热电 帘 接 点 ”如 果 将 待 测量 的 植物 材料 放置 于 一 个 密闭 小 容器 中 ,在 容器 
中 装置 -个 温度 传感器 , 并 使 该 温度 传感器 与 一 小 滴水 接触 。 开 
始 时 水 会 同时 从 植物 材料 和 水 滴 蒸 发 ,并 逐步 使 容器 中 的 水 蒸气 
饱和 ,这 时 ,如 果 植 物 材料 和 水 滴 的 温度 与 周边 空气 的 温度 相同 ， 
车 和 和 这 水 越 气 而 旦 植物 组 织 具 有 较 低 的 水 势 , 那 么 水 滴 的 水 就 会 继续 茹 发 ,扩散 
La 并 被 植物 组 织 吸收 ,这 个 蒸发 过 程 会 降低 水 滴 的 温度 ,植物 材料 和 
干 湿 球 湿度 计 等 下 法 测 植物 组 织 水 的 水 渍 间 水 势 莽 越 大 ,水 分 的 转移 就 越 快 ,水 漓 的 降温 也 就 越 大 。 如 
图 2.4 划 物 组 织 水 势 测定 的 等 压 于 果 不 是 将 纯 水 水 滴 置 于 温度 传感器 ,而 是 用 已 知 淤 质 浓度 的 溶液 
混 寺 量度 寺 法 CT &. Zoiger 1998) 滴 与 温度 传感器 接触 , 当 该 溶液 的 水 势 低 于 植物 材料 ,水 将 从 植物 
材料 转移 到 溶液 滴 上 来 ,因而 使 液 滴 的 温度 上 升 。 如 果 植 物 材料 
与 滚 滴水 势 完全 相同 , 滚 滴 的 温度 降 则 为 零 。 这 样 ,测量 一 系列 已 知 溶质 浓度 的 溶液 ,就 可 能 找到 与 

植物 材料 水 势 相同 的 溶液 。 

于 湿 温 度 计 法 可 以 用 十 对 分 离 组 织 或 整体 植株 水 势 的 测量 ,也 可 以 对 溶液 水 卸 进 行 测 量 。 对 潍 
液 来 说 ,由 于 压力 势 各 ,=0, 因 此 于. 二 于, 即 溶液 的 水 势 等 于 溶质 势 。 如 果 首 先 用 此 方法 测量 出 活 组 
织 的 水 笋 ,然后 破碎 该 组 织 取得 细胞 守 液 ,再 用 该 方法 测量 细胞 计 液 的 溶质 势 , 斌 可 以 根据 盏 一 到 .一 
入 进一步 推算 得 乔 脱 压 值 。 

于 湿 温 度 计 法 对 温度 的 变动 非常 敏感 ,例如 ,0.01 亿 的 温度 差 即 相 当 于 0. 1MPa 的 水 势 变动 ,而 
一 般 测量 需要 分 辩 率 达到 0. 01MPa。 因 此 ,测量 装置 必须 放置 在 严格 控制 的 信 温 条 性 下 。 

2. 压力 室 法 

压力 室 法 (pressure bomb) 可 以 较 快 速 地 对 植物 组 织 ,如 叶片 , 茎 的 水 势 进行 测量 。 压 力 室 法 的 测 
量 是 基于 这 样 的 考虑 , 即 认为 在 测量 条 件 下 木质 部 溢 液 的 水 势 是 和 植物 组 织 的 水 势 相近 的 ,因此 只 要 
测量 出 木质 部 溶液 的 压力 势 和 溶质 势 , 并 根据 计算 得 到 木质 部 溶液 的 水 势 即 可 得 到 植物 组 织 的 水 势 。 

测量 时 ,把 待 测量 的 植物 器 官 从 植物 钵 上 分 离 下 来 ,部 分 密封 在 一 个 压力 室内 (图 25)。 在 器 官 
被 切 下 来 之 前 ,木质 部 中 的 水 往 是 处 于 负 张 力 状 态 , 当 切 下 器 官 后 ,由 于 本 质 部 中 断 , 张 力 被 破坏 , 木 
质 部 水 柱 会 缩 进 组 织 内 ,这 时 叶柄 端 或 基 端 的 表 而 会 变 得 干燥 暗 汲 , 在 压力 室 中 逐渐 增加 空气 压力 ， 
可 以 使 植物 器 官 芍 木质 部 水 柱 重新 返回 叶柄 或 莹 的 端 部 , 因而 端口 细胞 重新 变 得 湿润 发 亮 。 刚 好 使 
木质 部 水 柱 返 回 端 口 的 压力 称 为 平衡 压力 (balance pressure) ,这 个 压力 的 值 可 以 很 方便 地 从 压力 室 
的 压力 表 上 汛 取 。 平衡 压力 与 植物 咒 官 在 切割 分 离 之 前 本 质 部 中 的 压力 在 数值 上 是 相等 的 (但 符号 
相反 )。 四 进一步 测定 木质 部 溶液 的 溶质 势 , 即 可 计算 得 到 木质 部 的 水 势 ,而 这 个 水 势 与 植物 组 织 的 












水 势 是 相近 的 。 
存 许 多 室外 的 植物 中 ,木质 部 的 压力 
势 在 一 1 一 一 


一 0.05 一 一 0.2MPa 之 间 , 因 此 ,在 许多 了 


情况 下 可 以 太 略 将 压力 室 所 测定 的 值 作 
为 所 测 材料 的 水 势 值 。 由 于 压力 室 法 可 
以 快速 地 对 水 势 进行 测量 ,并 不 需要 严格 
控制 测量 条 件 , 因 此 ,在 田间 测量 中 得 到 
广泛 应 用 。 
3. 冰点 下 降 法 

当 溶 液 中 溶质 浓度 上 升 时 ,溶液 的 冰 
点 会 下 降 , 这 也 是 溶液 的 恢 数 性 质 之 一 ， 


洲 “sy 
2MPa 之 间 , 而 洲 质 势 公 在， 小 -一 
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图 2-5 利用 压力 室 法 测定 植物 组 织 水 势 的 示意 图 
《Taiz & Zeiger 1998) 


例如 纯 水 的 冰点 是 0C .在 1kg 纯 水 中 加 左 图 为 装置 示意 图 ; 右 图 示 植 物 共 导 管 中 的 水 柱状 态 ,(A) 在 植 牺 节 切割 前 ， 


人 lmol 溶质 时 ,溶液 冰点 下 降 到 
一 1.86f5C 。 因 此 ,可 以 通过 测量 溢 液 的 亲 
点 来 测 呈 溶液 的 渗透 势 。 


冰点 下 降 法 测定 的 装置 有 许多 ,冰点 渗透 计 是 较 常用 的 
台 上 有 一 些 装着 油 的 小 池 , 平 台 为 银 制 ,使 其 具有 较 高 的 导热 性 。 
以 避免 车 发 。 然 后 将 平台 的 温度 迅速 降低 到 约 一 30 使 液 滴 冻结 


水 柱 是 连续 的 , 处 于 负 庄 状态 ;iB} 团 割 后 , 水柱 在 负 压 作用 下 绵 进 植物 茶 





内 ftC) 在 压力 室 焉 压力 的 作用 下 ,水 性 回 到 切割 表面 。 











一 种 ， 冰 点 泪 透 计 有 一 个 控 温 的 平台 , 平 
测量 时 ,将 样品 液 滴 最 浮 置 于 油 中 ， 
;然后 骨 使 半 台 温度 缕 慢 上 升 . 滚 滴 





的 融化 过 程 通过 显微镜 渤 行 观察 。 当 液 滴 中 水 刚刚 完全 融化 时 的 温度 被 记录 下 来 ,这 个 融 解 的 湿度 
即 六 点 温度 。 由 冰点 温度 可 以 计算 得 到 溶质 浓度 ,再 由 范 德 霍 方 程式 计算 得 到 渗透 势 。 用 冰点 浴 延 
压 计 可 以 测量 小 至 lnL(10 ?LL) 体 积 的 溶液 的 冰点 。 这 样 小 的 测量 体积 使 我 们 有 可 能 对 单个 细胞 液 
进行 测量 ,同时 也 使 液 济 与 控 温 平 台 的 温度 能 够 迅速 地 达到 平衡 。 


压力 传感器 玻璃 微 毛细 千 





细胞 汁液 下 | 


| 
图 2-5 利用 压力 探 村 法 测定 植物 细胞 水 势 
的 示意 图 ‘Taiz &. Zeiger 1998) 


4. 压力 探 针 

由 于 植物 细胞 的 体积 很 小 , 直接 对 其 脱 压 进行 测量 
是 相当 困难 的 工作 , 用 于 高 等 植物 细胞 的 压力 探 针 水 
(pressure probe) 是 近年 发 展 起 来 的 对 植物 细胞 脱 奈 进行 
直接 测量 的 方法 (图 2-6)。 

压力 探 针 法 是 将 一 个 尖端 非常 尖 细 的 玻璃 毛细 管 刺 
人 细胞 ,细胞 液 会 由 十 脱 压 而 进 人 里 璃 毛细 管 ,在 玻璃 毛 
细 管 中 充满 着 硅油 ,细胞 液 和 硅油 的 界面 在 显微镜 下 很 
容易 看 清楚 ,这 时 推动 活塞 ,增加 压力 使 细胞 液 重 新 退回 
到 细胞 。 使 细胞 液 刚 好 完全 返回 细胞 的 压力 即 平衡 压 
力 , 平 衡 压 力 与 细胞 的 脱 压 相等 。 平 衡 压力 可 以 由 装置 
中 安置 的 应 力 传 感 器 来 测定 , 这样 就 完成 了 对 单 细 胞 膨 
压 的 测量 。 

压力 探 针 的 方法 虽然 已 经 用 于 对 许多 类 型 高 等 植物 
细胞 的 膨 压 进行 测量 ,但 是 对 于 许多 体积 较 小 的 植物 细 
胞 的 脱 压 仍然 难以 进行 测量 。 


a dB = 


小 结 


水 是 生命 的 源泉 。 水 的 特殊 物理 化 学 特性 使 其 成 为 进行 各 种 生命 活动 的 最 好 介质 。 水 在 不 同 怕 
系 中 的 内 能 状况 可 以 用 每 偏 摩 尔 体 积 的 水 的 化 学 执 差 ,或 者 体系 中 的 水 与 纯 水 之 间 每 单位 体积 的 自 
由 能 差 , 即 水 势 的 概念 来 表示 。 水 总 是 从 水 势 高 的 地 点 向 水 势 低 的 地 点 转 称 ， 一 般 来 说 ,植物 细胞 中 
的 水 势 由 溶质 势 , 压 力 势 (或 脱 压 ) 和 衬 质 势 组 成 。 水 的 运动 包括 扩散 和 集 流 , 渗 透 是 水 跨 半 透 膜 的 特 
殊 的 扩 敬 运动 。 当 植物 细胞 的 水 势 低 于 和 外界 深 液 的 水 热 时 ,水 向 细胞 内 运动 ; 当 植 物 细胞 的 水 势 高 于 
外 界 溶液 的 水 势 时 ,水 向 细胞 外 转移 。 
思考 是 
(1) 水分 子 的 提 键 对 水 的 物理 化 学 性 质 有 何 重 要 彩 响 ? 
(2) 什 名 是 水 势 ? 水 势 的 基本 组 成 有 哪些 ? 
(3) 水 的 基本 运动 形式 有 哪些 ? 
(4) 植物 细胞 的 水 势 有 哪些 基本 给 成 ? 它们 对 水 玖 进出 细胞 有 和 何 影响 ? 
(5) 测定 植物 水 势 , 滩 适 势 和 膨 压 的 方法 有 哪些 ? 
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第 三 章 ”植物 整体 水 分 平衡 


对 于 植物 :说 ,水 具有 特别 重要 的 意义 。 水 是 植物 进行 光合 作用 所 必 不 可 少 的 ,因为 光合 作用 就 
是 利用 光 能 同上 水 和 二 氧化 和 磋 形 成 有 机 物 的 过 程 。 此 外 ,植物 在 进行 光合 作用 的 过 程 中 需要 从 空气 
中 吸收 二 氧 代 炭 ,在 豚 收 二 氧化 碳 的 局 时 不 可 避免 地 要 散失 水 分 ， 植 物体 在 一 生 中 需要 不 断 地 吸收 
和 散失 水 ,这 外 水 的 吸收 和 散失 过 程 对 于 植物 是 必需 的 。 植 物体 每 牛 产 lg 的 有 机 物质 大 约 要 消耗 
500g 的 水 ,一 主 中 大 约 要 散失 掉 自 身 重 量 一 百倍 的 水 分 。 植 物 ,特别 是 陆 生 植物 需要 精确 地 平衡 水 分 
吸收 和 散失 < 间 的 关系 .任何 水 分 关系 的 失衡 都 会 影响 植物 的 生长 和 发 育 , 甚 至 威 助 植物 的 生 仓 。 

在 夏季 + 热 干 燥 的 条 件 下 ,叶片 每 小 时 散失 的 水 分 相当 手 自 身 所 含 的 全 部 水 分 。 植 物体 通过 这 
种 蒸发 过 程 手 光照 带 来 的 多 余 能 量 消耗 掉 , 避 免 了 温度 升 高 的 伤害 。 在 典型 的 条 件 下 , 叶 月 明 收 的 光 
照 能 量 大 约 和 一 半 要 通过 这 样 的 方式 被 消耗 掉 。 

植物 仁 一 方面 经 过 叶片 不 断 地 散失 水 ,一 方面 又 通过 根系 不 断 地 吸收 水 ,这 样 就 形成 了 水 由 下 而 
上 的 不 断 流 动 。 植 物 根 系 所 吸收 的 各 种 矿质 元 素 就 是 经 由 这 样 的 水 的 流动 被 带 到 叶片 和 其 他 地 上 部 
分 的 。 

在 农业 生产 中 ,水 往往 是 产量 的 制约 因素 ,因此 作物 灌溉 也 是 提高 产量 的 重要 措施 。 水 在 维持 配 
物 的 生态 环境 中 亦 有 重要 的 作用 ,例如 对 土壤 和 大 气 的 温度 调节 ,在 作物 裁 培 中 常 以 冬 灌 提 高 冬小麦 


的 抗 寒 长 。 


第 一 节 “水 分 吸收 
一 、 土壤 中 水 分 的 状态 


有 有 物 通 过 根系 从 土壤 中 吸收 水 ,因此 土壤 中 水 分 的 状态 直接 影响 植物 对 水 的 吸收 。 

一 般 来 说 ,土壤 中 的 含水 量 越 高 ,可 殿 植 物 吸 收 的 水 分 也 就 趟 多 。 不 同 土壤 的 保持 水 分 能 力 是 不 
同 的 ， 土壤 持 水 力 {field capacity) 是 指使 土壤 水 分 饱和 然后 再 让 多 余 水 分 流失 之 后 的 土壤 水 分 售 量 。 
因此 土壤 持 水 力 表示 了 该 土壤 所 能 够 持 有 的 最 高 水 分 合 量 。 但 是 土壤 中 所 持 有 的 水 分 并 不 都 是 能 被 
植物 开 吸 收 的 。 例 如 在 盐 碱 土 中 的 大 部 分 水 分 都 不 能 为 植物 所 利用 。 

筑 们 在 第 二 章 中 已 经 了 解 了 水 执 的 概念 。 水 的 运动 道 常 总 是 从 高 水 势 的 地 点 转移 到 低 水 势 的 地 
点 ,看 物 从 土壤 中 吸收 水 也 可 以 认为 是 水 从 高 水 势 的 土壤 向 低 水 劳 的 植物 根 转移 的 过 程 。 因 此 用 水 
势 竺 量 土壤 中 的 水 分 也 许 能 够 更 好 地 说 明 土 壤 中 可 供 植物 吸收 的 水 分 状况 。 土 壤 水 势 也 如 同 细 胸水 
势 - 样 主要 由 游 质 势 和 压力 势 组 成 。 在 大 多 数 情况 下 土 康 中 溶质 的 含量 很 低 , 因 此 土壤 的 溶质 势 通 
党 也 非常 高 (数值 很 小 ) ,溶质 势 的 数值 常 在 一 0, 92MPs, 常 可 和 忽略。 但 是 在 盐 大 的 土壤 中 ,溶液 中 舍 
有 相当 高 数量 的 溶质 ,溶质 势 可 达 一 0. 2MPa。 对 于 湿润 的 土壤 ,土壤 水 的 压力 势 于, 接近 于 零 。 但 是 
当 土 壤 变 得 干燥 时 于, 就 会 下 降 。 这 是 因为 当 土 壤 逐 渐 于 燥 时 ,水 会 附着 在 土壤 烽 粒 的 表面 形成 一 薄 
层 水 野 , 由 于 土壤 颗粒 表面 的 凹凸 不 平 ,水 层 的 表面 也 是 凹凸 不 平 的 ,这 种 凹 旧 不 平 的 表 商 会 由 于 水 
的 表面 张力 产生 很 大 的 负 压 。 例 如 当 表面 曲率 半径 为 lum 时 ,可 以 产生 一 0. 15MPa 的 压力 ,而 当 土 
璨 非常 干燥 形成 很 小 的 水 层 表 面 曲率 半径 时 ,产生 的 压力 可 以 达到 一 1MPa 到 一 2MPa。 这 时 通常 用 
衬 质 势 来 代替 水 势 。 根 据 以 上 的 分 析 , 在 一 般 的 湿润 土壤 的 条 件 下 ,土壤 的 水 势 接近 纯 水 的 水 势 。 

根据 土壤 和 植物 根 的 水 势 ,我 们 可 以 判断 植物 是 否 能 够 从 土壤 中 吸收 水 。 当 土壤 水 势 高 于 植物 
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柑 水 势 时 ,植物 能 够 从 工 壤 吸水 ,而 当 土 壤 水 势 低 二 植物 根 水 势 时 ,植物 则 不 能 从 并 于 吸 收 水 。 当 然 
在 大 黎 数 情况 下 ,土壤 的 水 势 是 高 于 植物 根 水 势 的 。 土 壤 和 植物 根 之 问 的 水 势 益 在 民 大 称 度 上 也 影 

响 着 植物 对 水 的 吸收 速率 ,因为 土壤 和 植物 根 闻 水 分 的 运动 速率 是 和 它们 的 水 热 差 和 关 的 。 
土壤 中 水 的 状况 是 否 有 有 利于 植物 吸 X 除 了 取决 于 土 
壤 的 水 势 外 ,还 和 士 壤 中 水 的 运动 有 关 , 水 在 土壤 中 的 
运动 主要 是 以 集 流 的 形式 沿 水 势 梯 度 进 和 。 当 根 从 土壤 
吸收 水 时 首先 会 吸收 掉 根 表面 与 土壤 结 由 部 位 的 水 ,办 
而 引起 根 表面 静水 压 的 下 降 , 这 样 就 形成 了 根 表面 和 附 
近 土 壤 间 的 水 势 梯 度 。 由 于 在 湿润 土壤 ", 土 壤 颗 粒 间 
充满 水 并 在 其 间 形 成 彼此 相通 的 微细 管 了 1, 水 会 沿 此 压 
力 梯 度 形成 集 流 通过 这 些 管道 运动 到 根 的 藤 面 。 这 种 水 
流 的 速率 取决 于 压力 梯度 和 土壤 的 水 导 ( 目 3-1}。 圭 壤 
的 水 时 和 土壤 的 类 型 是 有 关 的 ,例如 沙土 9 颗粒 间 空 际 
较 大 因而 具有 较 高 的 水 时, 而 黏土 的 颗粒 搬 孙 较 小 因而 
许多 村 物 的 。 。 具有 较 低 的 水 导 。 除 此 之 外 ,土壤 水 导 与 十 宫 水 势 也 有 
关系 , 当 土 壤 水 势 下 降 时 ,土壤 的 水 导 以 对 妆 级 迅速 下 
降 。 因 此 ,土壤 中 溶质 增加 或 水 分 减少 等 引 久 土壤 水 势 
的 下 隆 的 因素 都 会 使 土壤 水 导 降低 。 土 壤 水 么 减少 引起 
; 土壤 水 导 下 降 的 康 因 还 在 于 当 水 分 减少 时 水 元 二 充满 土 
-91 -0 -100 壤 颗 粒 间 阶 , 土 壤 蜂 粒 间 的 管道 由 于 被 充 人 空气 而 使 水 
土壤 水 势 /MPa 流 中 断 , 这 时 水 只 能 深 土 壤 矣 粒 表面 流动 ,水 与 因 创 降 
低 。 因 此 当 土 壤 水 势 降低 时 ,植物 对 水 的 吸收 各 率 也 会 

图 3-1 土壤 的 水 导 和 土壤 水 势 的 关系 降低 。 
(Taiz & Zeiger 1998) . — 

由 于 植物 在 吸收 水 的 同时 也 在 散失 水 (如 燕 考 ), 当 
土壤 的 水 势 低 于 某 一 数值 时 ,这 种 水 的 吸收 和 散失 就 不 能 平衡 ,散失 的 水 分 将 多 于 吸收 的 水 分 ,植物 
将 失去 膨 压 而 发 生 故 莫 。 此 时 若 减 少 水 的 散失 ,水 分 叉 可 达到 新 的 平 衔 ,因此 植物 及 压 恢复 , 碌 芒 现 
象 消失 .如 果 植 物 即使 完全 不 发 生 水 分 的 丧失 但 植物 的 蓉 基 仍然 不 能 恢复 .引起 该 现象 的 土 井 水势 
称 为 永久 萎 莫 点 (permanent wilting point), 如 果 用 水 分 的 百分比 表示 则 称 永 久 蓉 芒 百 分 比 5perma- 
nent wilting bercentage)。 发 生 永 久 鞭 态 时 ,土壤 水 势 等 于 或 低 于 植物 根 的 水 势 , 因 此 植物 无 法 吸收 
水 。 由 于 植物 的 水 势 并 非 固 定 值 , 因 此 土壤 永久 著 莫 点 也 随 植 物种 类 而 变化 。 在 土壤 持 水 力 S 永 入 
鞭 芒 点 之 问 的 土 下 中 水 的 含量 缸 认 为 是 有 效 水 available water) 的 含量 。 


二 、 根 的 吸水 


根系 是 植物 吸收 水 的 主要 器 官 。 明 然 士 壤 的 水 分 状况 对 植物 的 水 分 吸收 有 重要 的 影响 ,但 是 整 
体 种 物 的 水 分 平衡 维持 下 多 地 依赖 于 植物 根 吸水 的 能 力 。 如 前 所 述 ,植物 一 生 要 散失 大 量 的 水 分 以 
满足 其 生理 的 需要 , 特 证 是 在 炎热 的 气候 条 件 下 ,植物 散失 水 分 的 速率 是 很 高 的 ,因此 植物 的 根 必须 
有 大 量 吸 收 水 的 能 力 以 维持 整体 植物 的 水 分 平衡 。 植 物 根 与 土壤 间 的 接触 面积 的 大 小 和 紧密 程度 对 
于 根系 的 吸水 是 非常 重要 的 。 植 物 通过 大 时 的 根系 生长 以 扩大 根 与 土壤 间 的 接触 面 一 株 植 物 的 根 
在 土壤 中 的 分 酚 有 干 百 万 , 据 报 道 一 株 黑 玫 的 根系 每 天 总 增长 量 可 达 3. Im。 根 毛 的 生长 也 是 植物 扩 
大 其 根 与 土壤 接触 面 的 重要 方式 。 根 毛 是 根 表皮 细胞 的 延伸 , 根 毛 可 以 极 大 地 扩大 根系 的 面积 ,例如 
据 统计 生长 4 个 月 的 黑 麦 的 根 毛 的 面积 可 达 其 根 总 面积 的 60% 以 上 ,其 根 和 根 毛 的 总 长 度 可 超过 
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10 000km', 总 面积 约 为 芝 . 叶 总 面积 的 130 倍 。 和 根系 与 土壤 间接 触 而 积 的 增加 大 大 加 强 了 根系 吸收 水 
分 和 信 质 的 能 力 。 





(一 )》 根 吸水 的 部 位 
虽然 植物 的 根系 有 很 长 的 长 度 和 很 大 的 面积 ,但 是 根 吸收 水 前 部 位 主要 是 在 根 









2) 。 根 顶端 的 细嫩 部 分 包括 分 生 区 、 伸 长 区 和 根 毛 区 。 水 i pi 下放， 
的 吸收 主要 发 生 在 根 毛 区 和 伸 长 区 ,等 别 是 根 毛 区 。 根 毛 和 人 

的 生长 不 仅 扩大 了 根 吸收 水 分 的 面积 ,而 且 使 根 能 够 更 紧 一 初生 梓 皮 部 
密 地 接触 土壤 颗粒 ,有 利水 分 的 吸收 。 在 根 毛 区 水 的 输 导 条 成 为 形成 导 
组 织 已 经 初步 形成 ,初生 木质 部 已 经 分 化 ,次 生 木质 部 也 Si 


开始 分 化 ,这 样 根 顶端 吸收 的 水 就 能 通过 这 些 输 导 组 织 向 
植物 的 地 上 部 分 顺利 运送 出 去 。 根 毛 的 寿命 很 短 ,一 般 仅 者 
有 几 天 , 随 着 根 的 不 断 向 前 生长 ,新 的 根 毛 又 会 不 断 彤 成 。 


这 样 根 的 吸水 区 就 会 随 根 的 生长 而 向 富 水 区 不 断 转移 。 
根 的 成 熟 区 通常 具有 保护 组 织 , 称 为 外 皮层 (exodermis 或 
hypodermis) ,其 中 含有 朴 水 物质 ,对 水 的 通 透 性 较 低 。 

虽然 根 的 顶端 是 水 的 主要 吸收 部 位 ,但 是 随 着 燕 腾 速 内 应 民 
率 的 加 快 , 根 项 端的 吸水 将 不 能 满足 蒸 肝 的 需要 ,在 高 燕 。。” 忆 ES 丰 
腾 速 率 时 , 根 上 吸水 最 快 的 区 域 也 会 逐渐 从 根 的 端 部 向 根 基本 分 生 组 织 - 
的 基部 转移 。 原 表皮 层 

(二 ) 水 分 进入 植物 的 过 程 Ns 
根 冠 


1. 根 的 共 质 体 和 质 外 体 
植物 根 内 部 可 分 为 共 质 体 (symplast) 和 质 外 体 





《apoplast) 两 部 分 。 共 质 体 和 质 外 体 的 概念 是 由 Maneh 
(19302? 所 提出 的 ,他 认为 细胞 间 胸 间 连 冀 的 存在 使 细 隐 的 
原生 质 相互 连接 起 来 ,形成 一 个 原生 质 的 连续 体 , 称 为 共 


图 3-2 草本 双子 叶 植 物 幼 根 结构 示 意图 
(Sa[isbury &. Ross 1992) 
〈A) 很 顶端 根 毛 区 部 分 机 雪 孙 意图 : 





质 体 。 质 外 体 是 水 和 溶质 可 以 自由 扩散 移动 的 自由 空间 ， 《B) 根 顶 端 部 分 织 切 示意 图 。 
包括 植物 细胞 璧 .细胞 间隙 及 其 木质 部 导管 等 。 我们 在 以 
下 的 分 析 中 将 会 看 到 ,和 根 的 内 皮层 有 凯 氏 带 的 存在 ,由 于 就 氏 带 是 水 不 透 性 的 ,因此 并 不 把 航 氏 带 部 
分 视 为 质 外 体 的 一 部 分 。 水 在 植物 体 中 的 长 上 距离 运输 几乎 完全 是 在 质 外 体 中 进行 的 ,特别 是 木质 部 
的 质 外 体 部 分 ,例如 导管 ,此 外 还 有 皮 记 以 及 叶 细 和 胞 的 细胞 壁 也 是 水 分 运输 的 重要 途径 。 
2. 水 进入 植物 的 途径 

水 从 土壤 进入 植物 体内 部 的 途径 是 相当 复杂 的 。 理 论 上 讲 , 水 可 以 通过 两 种 途径 进入 植物 体内 
部 :首先 是 质 外 体 的 途径 ,水 通过 细胞 壁 和 细胞 间隙 扩散 进入 植物 体内 部 ;其 次 是 共 质 体 途 径 , 水 通过 
胞 间 连 经 从 细胞 到 细胞 运动 进入 植物 体内 部 。 当 然 水 也 可 以 通过 两 种 途径 交替 进行 ,水 从 细胞 一 侧 
跨 膜 渗透 进入 细胞 ,而 后 从 细胞 的 另 一 全 出 细胞 ,并 依次 路 膜 进出 细胞 最 后 进 人 植物 体内 部 。 昌 然 有 
实验 说 明 在 玉米 根 中 质 外 体 的 途径 可 能 是 主要 的 ,但 是 现在 还 个 能 肯定 水 是 通过 什么 途径 进入 植物 
体内 部 的 。 

虽然 水 径 向 进 人 植物 体 的 途径 相当 复杂 ,但 是 我 们 可 以 将 其 简化 。 在 根 的 内 皮层 中 ,水 的 运动 会 
被 凯 氏 带 (Casparian strip) 所 阻隔 {图 3-3)。 凯 氏 带 是 内 皮层 细胞 径 向 壁 上 加 厚 的 带 , 其 中 高 合 类 似 


a 和。 























蜡 质 的 木 栓 质 (suberin)， 本 性 化 的 凯 氏 珊 虎 





~ 成 了 水 和 洲 质 难以 逾越 的 屏障 ,因此 根 的 质 

CA 包皮 部 外 体 在 此 是 不 连续 的 ,可 分 为 内 皮层 以 外 和 内 

毅 氏 带 [WO 到 | 具 厚 次 生 壁 ”皮层 以 内 两 部 分 ,而 把 内 皮层 假 谈 为 是 一 层 
ee A 9 。。« 蜡 ”, 当 “ 膜 "的 两 侧 有 水 势 差 时 就 会 发 生 水 的 


运动 。 由 于 水 径 向 从 根 毛 到 本 质 部 假设 为 内 
经 过 一 层 “ 膜 ", 因 而 只 具有 一 个 根 水 学 (root 
,皮层 ”hydraulic conductanee) 上 rw ;可 以 下 式 表 示 : 


XD a Ne 
2 rd Pix a Ea ee A {3, 1) 
3 “性 。。 其 中 .为 水 的 跨 根 运动 速率 .A 为 径 


向 的 跨 根 水 势 梯度 ， 

根 的 水 导 并 非 是 恒定 值 , 它 随 水 跨 根 的 运 
动 速率 和 跨 根 水 势 建 立 的 方式 不 同 而 不 同 。 
这 是 因为 水 跨 根 运动 并 非 真 正 是 经 过 一 层 膜 ， 

图 3-3 植物 根 吸收 水 分 途径 示意 图 (Taiz & Zeiger 1998) 乓 为 全 度 放 放 二 次 作 度 入 尖 国 汪 和 二 全 逢 多 

本 可 以 货 外 体 以 及 细 卫 的 儿 往 明寺 外 皮层 ， 质 外 体 的 这 径 在 饥 氏 送 作用 * 而 压力 梯度 对 k 的 运动 比 渗透 芝 榜 度 更 

处 梓 阴 斯。 细胞 的 途径 包括 路 细胞 腊 的 途径 和 共 质 休 轿 径 。 在 牙 中 的 为 有 效 。 而 当 水 的 运动 由 压力 梯度 或 者 渗透 

水 分 运动 中 ,水 从 细胞 的 一 俩 跨 腊 进 人 细胞 然后 从 细胞 的 务 一 阐 基 膜 势 梯 度 所 驱动 时 所 采用 的 机 制 和 途径 是 不 同 

出 细胞 ,如 此 交 若 进入 内 皮层 。 在 基质 体 途 径 中 ,水 经 胞 间 连 经 在 细胞 的 。 

间 运 动 ,最 后 进入 内 皮层 。 根 导 与 植物 根系 的 呼吸 有 很 大 的 关系 。 

用 呼吸 抑制 剂 处 理 根 或 使 之 处 于 低温 或 缺 氧 

的 条 件 ,降低 根 的 呼吸 水 平 , 就 会 引起 根 的 水 导 下 降 , 因而 使 水 分 运输 减少 。 其 中 的 确切 机 理 目前 还 
不 清楚 也许 是 使 水 通道 失 活 或 者 影响 了 其 他 与 水 跨 根 运输 相关 的 过 程 。 

不 同 植物 对 温度 的 敏感 种 度 不 同 , 辟 温 的 植物 如 黄瓜 当 土 温 降 到 10C 以 下 时 ,吸水 就 会 明显 减 
少 ;而 冬小麦 在 土 温 近 0C 时 ,仍然 有 一 定 的 吸水 能 力 。 在 实践 中 ,也 需要 避免 在 高 湿 气 候 条 件 下 用 冷 
水 灌溉 村 物 ,这 样 往往 会 引起 植物 的 艺 芒 。 

土壤 通气 状况 对 植物 的 概 系 吸水 也 有 重要 影响 。 例 如 在 水 涝 的 情况 下 ,植物 会 发 生 著 和 项。 这 是 
由 于 在 水 涝 的 条 忻 下 植物 根系 会 缺 氧 ,呼吸 水 平 下 降 , 因 此 根 的 水 导 也 会 下 降 , 从 而 造成 水 分 供应 不 
足 引 起 植物 萎 殉 。 当 然 不 同 的 植物 对 土壤 中 氧气 条 人 忻 的 需求 是 不 同 的 。 - 些 植物 ,如 番茄 .烟草 等 在 
土壤 被 水 分 饱和 时 容易 缺 氧 而 发 生 邯 蔬 ; 而 另 一 些 植物 ,如 水 舟 , 芦 苇 等 在 水 分 饱和 的 土壤 中 可 以 正 
常生 长 ,这 是 由 于 这 些 水 生 植 物 在 根部 有 较 大 的 气 腔 , 与 共 叶 的 气 腔 相互 员 通 ,可 以 贮存 氧气 。 


第 二 节 ”水 在 植物 体内 的 运输 


在 大 多 数 植物 中 ,木质 部 (xylem) 是 植物 体内 进行 水 分 运输 的 主要 和 途径。 
一 、 木 质 部 结构 


维 管束 是 植物 中 进行 长 距离 运输 的 输 导 组 织 。 维 管束 由 木质 部 和 看 皮 部 组 成 。 木质 部 是 水 分 运 
输 的 主要 通道 。 木 质 部 通常 包括 管 胞 (tracheid) .导管 分 子 Cvessel element) ,木质 部 薄 辟 细胞 (xylem 
parenchyma) 以 及 纤维 (fiber) 四 种 细胞 ,其 中 只 有 木 质 部 薄 壁 细胞 是 生活 细胞 。 


* SO » 








木质 部 中 输 导 水 分 的 央 胞 具有 非常 特 化 的 结构 ,这 样 的 结 梅 使 它们 可 以 极为 有 效 地 运输 大 量 的 
了 水分、 木质 部 中 的 输 导 细胞 也 称 为 营 分 子 (tracheary element) ,主要 有 管 胞 和 导管 分 子 两 类 (图 3-4)， 
导管 分 子 存在 于 袜子 植物 和 某 些 裸子 植物 (Gnetales) 中 , 管 胞 则 在 被 子 植物 和 裸子 植物 中 都 存在 。 有 
功能 的 管 胞 和 导管 分 子 都 是 琵 的 组 织 , 它 们 没有 腊 和 细胞 器 ,就 像 中 空 的 管子 , 壁 通常 究 木 质 化 而 加 强 。 
管 胸 是 伸 长 的 纺锤 形 的 细胞 ,其 侧 壁 有 许 雪 小 凸 坑 作 为 相 邻 管 胞 间 的 通道 , 称 为 纹 孔 。 纹 孔 是 管 
胞 壁 上 包 筷 的 微小 区 域 ,不 上 其 次 生 壁 ,初生 壁 也 较 湾 。 两 相 邻 管 胞 间 的 纹 孔 常 成 对 形成 ,因此 也 称 为 
纹 孔 对 (pit pair) 。 纹 孔 对 是 相 邻 管 胞 间 水 分 转移 的 低 阻 通道 ,其 邮包 括 两 层 韦 生 壁 以 及 中 间 的 一 薄 
层 纹 孔 膜 Cpit membrane) (图 3-5) 。 裸 子 植物 管 胞 的 纹 孔 膜 中 央 常 有 一 加 犀 部 位 称 为 纹 孔 塞 (torus) 。 
纹 妃 塞 如 同一 个 沿 门 ; 当 放 人 边缘 如 厚 的 图 形 或 权 圆 形 的 纹 孔 中 就 会 关闭 纹 孔 ,这 对 于 防止 气泡 的 进 
人 是 很 重要 的 。 
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图 3-4 导管 和 管 胞 的 结构 (Taiz 外 Zeiger 1998) 图 3-5 纹 孔 对 结构 示意 图 (Taiz && Zeiger 1098) 
a, 管 胞 ; b. 导管 分 子 ; c, 木质 部 导管 分 子 横 切 示意 图 a, 出 切 ;b,， 横 切 ;3 
d, 本质 部 导管 分 子 纵 切 示意 图 。 c 纹 孔 塞 堵塞 住 纹 妃 。 


导管 分 子 比 起 管 胞 来 要 短 一 些 和 宽 一 些 , 在 其 两 端 是 穿孔 的 壁 。 如 同 管 胞 一 样 ,在 导管 分 子 的 例 
壁 上 也 有 纹 孔 。 导 管 分 子 一 个 一 个 连接 起 来 就 形成 导管 (vessel) 。 植 物 中 的 导管 可 长 达 数 米 , 位 于 导 
管 端 部 的 导管 分 子 的 顶端 是 封 团 的 ,导管 分 子 之 间 也 可 以 通过 纹 孔 进行 变 流 。 


二 、 木 质 部 水 分 运输 速率 


导管 分 子 间 没 有 膜 的 阻隔 ,在 林 质 部 中 组 成 毛 绸 管道 ,形成 植物 体内 水 分 运输 的 极为 有 效 的 途 
径 。 水 的 运动 是 被 管道 两 端 压 力 差 所 驱动 的 。 水 在 木质 部 中 运动 的 速率 可 以 达到 相当 快 的 程度 。 水 
分 运输 的 速率 取决 于 植物 的 种 类 和 植物 蒸腾 的 速率 ,对 于 具有 较 宽 导管 (半径 为 100 一 200p1m) 的 酝 
木 ,最 高 速率 可 达 16~-45m/h(4~13mm/'s) ,对 于 具有 较 窗 导管 (半径 为 26~75ktm) 的 树木 ,最 高 速率 
可 达 1~6m/h(0.3~1, 7mrmys) 。 

要 维持 一 定 的 水 分 运输 速率 ,需要 有 一 定 的 压力 梯度 。 如 果 按 4mmys 的 速率 ,管道 宽度 为 40km 
计算 ,所 需 压 力 梯度 约 为 0.02MPa/m。 当 然 这 样 的 计算 是 按理 想 管 道 进行 计算 的 ,而 实际 上 植物 木 
质 部 导管 中 管道 的 粗细 和 结构 都 是 非 均 名 的 ,因而 需要 较 计算 所 得 数 信 更 大 一 些 的 压力 梯度 。 但 是 


i 





这 个 数值 大 致 反映 了 导管 中 水 运输 所 需 的 压力 范围 。 如 果 按 照 这 一 数值 进行 计算 ,对 于 许多 高 大 树 
木 来 说 ,运输 所 需 压力 是 相当 大 的 。 饮 如 世界 上 最 高 的 树 一 一 红 杉 (redwpod) 商 达 100m 以 上 ,因此 
运输 水 从 根 到 顶端 所 箭 的 压力 将 高 达 2MPa, 考 虑 到 导管 中 100 米 水 柱 对 导管 底部 所 造成 的 压力 约 
1MPa, 因此 红 杉 中 水 分 的 向 上 运输 至 少 需 要 3MPa 的 压力 。 


三 、 木 质 部 水 分 向 上 运输 的 机 制 


如 前 所 述 ,水 在 导管 中 的 运输 是 靠 导管 两 端的 压力 差 所 驱动 的 。 从 理论 上 讲 ,这 个 压力 差 可 以 是 
由 在 根部 产生 的 正 压 力 压迫 水 向 上 运动 ;或 者 由 植物 顶端 产生 的 负 压 力 拉动 水 向 上 运动 。 


(一 ) 根 上 压 


1. 栓 压 现象 

当 幼 苗 在 茎 基部 靠近 地 面 的 部 位 切断 ,可 以 看 到 在 切面 的 木质 部 有 液 渍 流出 , 液 流 可 持续 数 小 时 

木质 部 治 出 波 或 更 入 ,这 种 现象 称 为 伤 流 (bleeding)。 如 果 将 切断 部 位 用 橡皮 管 
连接 到 一 个 压力 计 ( 图 3-6) ,可 以 测量 到 一 定 的 正 压力 ,压力 值 可 以 
村 到 0.05 一 0. 5MPa , 称 之 为 根 压 (root pressurel 。 根 压 是 木质 部 中 
的 正 压力 。 建 立 起 根 压 的 植物 常 表 现 出 在 其 叶片 的 边缘 有 水 滴 渗 
出 ,这 种 现象 称 为 吐 水 (guttation) 。 木 质 部 中 的 水 是 通过 排水 孔 
(hydathole) 滩 出 的 ,排水 筷 位 于 叶 缘 维 管束 末端 的 管 胞 处 。 吐 水 通 
常 发 生 在 湿度 较 大 燕 腾 很 弱 的 情况 下 ,如 清晨 或 夜晚 。 根 压 在 水 分 
状况 很 好 , 薇 腾 很 弱 的 条 件 下 特别 明显 。 在 蒸腾 强烈 的 条 件 下 植物 
失 水 很 快 ,木质 部 中 无 法 建立 起 正 的 压力 ,内 面 无 法 形成 根 压 。 

2. 根 压 产生 的 机 理 
i 在 前 述 章 节 中 ,我 们 已 经 了 解 到 植物 根部 可 以 分 为 共 质 体 和 质 
人 外 体 , 由 于 凯 氏 带 的 存在 将 根 的 质 外 体 分 为 内 外 两 个 部 分 ,因此 我 
们 可 以 把 术 假 设 为 具有 一 层 膜 的 渗透 系统 。 根 从 土壤 溶液 中 吸收 洲 质 ,并 通过 共 质 体 途 径 将 溶质 输 
送 到 内 皮层 的 内 侧 , 溶 质 再 进入 木质 部 使 木质 部 中 溶质 的 浓度 提高 ,木质 部 渗透 势 因 而 下 降水 势 也 就 
下 降 , 这 样 就 在 内 皮层 内 外 建立 起 吸收 水 的 水 势 梯度 ,水 沿 水 势 梯度 进 人 木质 部 并 建立 起 正 压力 。 在 
这 里 整个 根 就 像 一 个 渗透 细胞 ,入 中 各 种 组 织 就 像 一 层 膜 , 当 木 质 部 积累 溶质 时 水 就 进入 木质 部 建立 
起 正 的 静水 压 , 即 根 压 。 这 个 静水 压力 就 会 推动 水 向 上 运输 ，。 

由 于 在 根 建立 正 压力 的 过 程 中 有 水 的 吸收 ,而 水 的 吸收 又 需要 根系 对 溶质 的 吸收 以 及 木质 部 溶 
质 被 释放 进 人 导管 等 生理 过 程 ,因此 这 类 因 根 系 代谢 活动 而 引起 根系 从 环境 中 吸水 的 过 程 又 称 为 主 
动 吸水 。 

但 是 根 压 所 产生 的 压力 通常 小 于 0. 1MPa, 而 且 只 是 在 蒸腾 速率 较 低 时 才 会 产生 , 当 蒸腾 速率 较 
高 时 便 会 消失 。 因 此 对 于 较 高 大 的 植株 ,这 样 的 水 分 运输 机 制 显然 是 不 够 充分 的 。 


(二 ) 内 聚 力 -张力 学 说 
另 一 可 能 的 机 制 是 ,植物 在 项 部 的 燕 腾 作用 会 产生 很 大 的 负 静 水 太 , 这 个 负 压 可 以 将 导管 的 水 柱 
向 上 拖 动 形成 水 分 的 向 上 运输 。 这 一 候 说 也 称 为 内 聚 力 -张力 学 说 (cohesion -tension theory)。 对 于 
内 聚 力 -张力 学 来 说 ,有 两 个 问题 需要 解决 :首先 ,导管 中 的 水 柱 是 否 态 实 承受 着 很 大 的 负 压 将 水 拉 芭 


向 上 运输 ;再 者 ,这 个 向 上 的 水 柱 的 完整 性 是 如 何 维持 的 。 
如 果 在 正在 攻 器 的 植株 的 至 表 而 滴 上 墨 计 ,然后 刺 破 木质 部 ,可 以 看 到 墨 针 立刻 被 吸 人 木质 部 ， 
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表明 在 未 质 部 确实 存在 负 压 。 如 果 仔 细 地 测量 树木 的 直径 ,可 以 发 现 当 
快速 敬 腾 时 ,树木 的 直径 蛮 小 了 ,这 是 因为 大 气压 力 和 导管 负 压 间 的 压力 
差 使 导管 变 细 的 缘故 。 用 压力 室 方 法 可 以 对 木质 部 压力 进行 直接 的 精确 
测量 。 测 量 的 结果 表明 在 导管 中 确实 存在 负 的 压力 。 对 于 正在 快速 蒸腾 
的 温带 树木 ,这 个 货 压 的 范围 在 一 0. 5~ 一 2. 5MPa。 并且, 树冠 顶部 的 
负 压 比 树木 基部 的 负 压 更 负 。 由 于 木质 部 内 部 的 负 压 ,导管 分 子 和 管 胞 
的 外 壁 将 承受 一 定 的 压力 ,如 果 它 们 的 细胞 壁 不 够 牢固 ,大 气压 力 会 将 它 
们 压 破 或 压 扁 。 事 实 上 ,导管 分 子 和 管 胞 的 壁 痢 被 加 厚 并 木质 化 以 适应 
木质 部 在 水 分 运输 时 所 处 的 负 压 状态 。 这 些 研究 结果 者 充分 支持 了 内 尼 
力 -张力 学 说 。 目 前 大 多 数 研究 者 都 认为 内 聚 力 -张力 学 说 是 正确 的 。 

关于 学 管 中 维 持 水 柱 完整 性 的 问题 ,我 们 在 第 二 章 中 已 经 讨论 过 ,水 
分 子 间 具 有 很 强 的 内 屋 力 ,水 柱 可 以 抵抗 一 30MPa 的 张力 , 远 远 高 于 植 
物 木 质 部 可 能 具有 的 负 压 。 

当 导 管 中 水 处 于 负 压 时 ,一 个 重要 问题 是 溶解 在 水 中 的 气体 会 从 水 
中 释放 出 来 ;而 且 空 气 从 侧 壁 纹 孔 进入 导管 或 管 胞 的 可 能 性 也 增加 。 一 
日 空气 进入 ,导管 或 管 胞 中 就 会 形成 空 穴 或 小 气泡 , 称 之 为 空 穴 化 (cavi- 
tation)。 大 的 气泡 会 墙 塞 管道 , 称 为 栓塞 (embolism)。 空 气 不 能 抵抗 张 
力 , 因 此 如 果 导 管 或 管 胞 中 形成 栓塞 ,水 柱 的 连续 性 就 会 遵 到 破坏 ,水 分 
的 向 上 运输 便 会 中 断 。 在 植物 木质 部 中 空 穴 化 的 现象 并 非 偶然 现象 . 研  ^ 
究 者 利用 在 木质 部 的 空 穴 快速 形成 和 扩张 时 会 造成 高 频 声波 的 现象 ,将 
超声 探测 器 放 千 于 植株 的 基部 ,探测 器 所 探测 到 的 味 叶 声 就 能 显示 出 木 in 避 和 本 区 涉世 术 示 
质 部 的 空 穴 化 过 程 。 植 物 在 冬季 发 生 结 冰 时 ,导管 也 经 常 发 生 栓 塞 。 IO 

木质 部 的 空 闪 化 如 果 不 能 恢复 ,植物 的 水 分 运输 就 会 中 目 而 植物 体 当 发 生 栓塞 时 ,气泡 被 封闭 在 受阻 
就 会 因 缺 水 而 死亡 。 植 物 可 以 通过 若干 途径 避免 木质 部 空 穴 化 和 栓塞 的 的 导管 或 管 胞 中 (A); 而 水 可 以 通 
影响 ， 当 木质 部 的 导管 分 子 或 管 胞 中 形成 气泡 时 ,气泡 的 扩张 会 被 阻挡 过 向 训 上 的 纹 也 进入 其 他 导管 或 管 
在 导管 分 子 和 管 胞 的 两 端 ,这 是 因为 空气 难以 通过 纹 孔 膜 ,而 水 却 可 以 通 
过 侧 壁 的 纹 孔 对 进入 相 邻 的 导管 或 管 胞 (图 3-7) 。 而 且 , 当夜 晚 蒸腾 很 弱 
时 木质 部 的 负 压 会 消失 ,甚至 形成 根 压 产生 正 压力 ,导管 或 管 胸中 的 气泡 会 缩小 以 至 消失 。 另 外 ,在 
许多 植物 中 会 生成 新 的 有 功能 的 木质 部 以 取代 被 空气 或 其 他 分 说 物 闭塞 的 导管 。 例 如 ,树木 在 春季 
蒸腾 逐 小 恢复 时 ,就 可 能 生成 新 的 导管 以 取代 在 冬季 发 生 栓塞 的 导管 。 


第 三 节 ”蒸腾 作用 
一 、 蒸 腾 作 用 的 概念 


水 从 植物 地 上 部 分 以 水 蒸气 状态 向 外 界 散失 的 过 程 称 为 燕 腾 作 用 (transpiration) 。 

进行 强烈 燕 腾 的 叶片 在 1 小 时 内 就 可 散失 相当 其 全 部 重量 的 水 分 ,因此 如 果 不 能 及 时 得 到 水 分 
的 补充 的 话 , 植 物 叶片 会 很 快 著 薄 死亡 。 在 植物 体 中 水 是 通过 维 管束 的 木质 部 由 根 输送 到 叶片 。 维 
管束 在 呈 片 中 组 成 遍布 全 叶 的 脉络 结构 称 为 叶脉 ,叶脉 的 终端 一 一 小 叶脉 (minor vein) 延 伸 到 叶片 的 
各 个 部 位 .在 典型 的 叶片 中 任何 细胞 肥 离 小 叶脉 不 会 超过 0. 5mm。 水 沿 叶脉 最 终 运输 到 叶肉 细胞 和 
细胞 犬 。 木 质 部 在 叶 端 的 负 压 是 在 叶肉 细胞 的 细胞 壁 产 生 的 。 细 胞 壁 的 微 纤 丝 和 其 他 亲 水 物质 组 成 
_ 个 多 微 孔 道 的 结构 ,其 中 可 以 含有 大 量 的 水 分 叶肉 细 有 跑 间 有 大 量 的 细胞 间 辽 并 与 空气 直接 接触 。 


。53 。 
































当 水 分 在 叶肉 细胞 的 间 酝 表面 燕 发 时 ,细胞 表面 的 水 层 会 变 薄 并 退 入 细胞 壁 的 裂 踊 ,在 那里 形成 暴 率 
半径 很 小 的 半月 板 形 水 层 表 面 ,因而 产生 很 大 的 张力 或 负 的 静水 压 ， 水 分 燕 发 越 多 ,产生 的 半月 板 形 
水 层 表面 就 越 多 ,水 的 荫 水 压 就 越 负 .这 样 就 形成 了 木质 部 拉动 水 向 上 运输 的 负 压 (图 3-8) 。 因 此 ,在 





空气 -水 交界 面 


曲率 半径 /Jm 静水 压 /MPa | 


上 | 
a 0.5 -0.3 
b | 0.05 -3 
c | 0.01 _15 | 








图 3-8 叶 细 胞 改 上 水 张力 或 负 压 产生 的 来 源 (Taiz & Zeiger 1998) 


二 、 植物 燕 腾 的 方式 


植物 的 燕 腾 主 要 是 叶 的 莎 腾 。 

植物 叶片 的 表层 是 排列 紧密 的 表皮 细胞 ,在 表皮 细胞 的 外 侧 或 在 叶片 的 表面 到 常 有 一 层 角 质 屋 。 
角质 层 是 水 . 气 扩散 的 障 得 ,蒸腾 中 大 约 只 有 5 名 的 水 分 是 通过 角质 层 的 扩散 进 人 大 气 的 ,这 种 通过 角 
质 记 进行 的 藻 腾 称 为 角质 层 燕 腾 (cuticular transpiration)。 绝 太 包 数 水 分 的 蒸腾 是 通过 叶片 上 的 特 
跌 结 构 一 一 气 筷 (stomata) 进 行 的 。 气 筷 是 由 叶 表 皮 细 胞 分 化 形成 的 保卫 细胞 Cguard celD 围绕 面 成 
的 小 孔 . 有 关 气 孔 的 细节 我 们 将 在 以 后 介绍 。 

叶片 中 叶肉 细 稻 的 排 询 比较 松散 ,其 间 有 较 大 的 细胞 间隙 ,在 有 些 植物 中 叶肉 细胞 的 间隙 可 以 占 
到 叶片 体积 的 ?0 。 这 个 由 细胞 间 踪 贯通 形成 的 空间 经 由 气孔 连接 到 外 界 大 气 室 间 ,所 以 也 称 气孔 
下 空间 (substomatal space) 。 时 秽 细 胞 的 表面 可 以 形成 很 大 的 细胞 蒸发 表面 。 据 测定 , 阴 生 植物 叶片 
内 细胞 间隙 总 面积 比 叶 片 外 表面 积 太 6~9 倍 ; 在 中 生 植 物 中 为 12 一 18 倍 ;在 旱 生 植物 中 可 以 高 达 
16 一 29 倍 。 但 是 许多 研究 表 肯 ,在 叶肉 细胞 表面 有 角质 层 , 因 此 不 太 可 能 作为 水 的 主要 茹 发 表面 。 于 
是 提出 气孔 附近 的 表皮 细胞 的 内 表面 可 能 是 水 进行 蒸发 的 主要 部 位 。 这 种 蒸发 方式 也 称 为 孔 缘 蒸发 
《peristomata] evaporation)。 目 前 关于 水 在 叶 内 空间 究竟 是 从 叶肉 细胞 表面 落 发 还 是 在 孔 绿 蒸发 还 
有 待 进 一 步 的 研究 。 因 此 ,也 许 我 们 可 以 这 样 表述 叶片 上 水 的 燕 腾 途径 ;水 是 在 叶肉 细胞 间隙 表面 ， 
特别 是 在 气孔 附近 的 表皮 细胞 的 内 表面 进行 蒸发 ,水 兼 气 再 通过 气孔 扩散 到 外 界 天 气 中 (图 3-9) 。 
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图 3-9 叶片 中 水 的 蒸腾 途径 (Taiz & Zeiger 1998) 
(a) 水 和 CO: 通过 气孔 的 扩散 示意 图 ;(B) 用 电路 方式 表示 的 气孔 扩散 阻力 。 


植物 通过 茎 . 枝 上 的 皮 孔 也 可 以 进行 燕 腾 , 称 为 皮 孔 车 腾 ,但 是 皮 和 孔 的 蒸腾 量 非 常 小 , 仅 占 全 部 莱 
腾 量 的 0. ] %% 左 右 。 


三 、 蒸 膳 的 指标 
(一 ) 藻 腾 速率 


燕 腾 速率 是 指 植 物 在 单位 时 间 内 单位 面积 通过 疗 腾 作用 所 散失 的 水 量 ,也 可 称 为 蒸腾 强度 。 一 
般 用 g/m '， hh 表示。 

水 在 气孔 下 空间 蒸发 后 ,需要 通过 扩散 进入 大 气 。 水 燕 气 在 空气 中 的 扩散 是 非常 了 还 速 的 ,此 外 ， 
水 茹 气 从 气孔 下 空间 扩散 到 外 界 大 气 的 工 离 也 很 短 ， 如 果 假 设 水 蒸气 从 气孔 下 空间 扩散 到 外 界 大 气 
的 距离 为 1mm; 水 燕 气 在 空气 中 的 扩散 系数 是 2. 4X 105m2/s, 代 人 第 二 章 方程 式 2. 7 ,经 计算 可 以 得 
到 ;水 藻 气 从 气孔 下 空间 扩散 到 外 界 大 气 只 需 约 0.042s。 由 此 可 多 ,水 蒸气 在 空气 中 的 扩散 速度 对 于 
叶子 的 蒸腾 作用 是 足够 迅速 的 ,扩散 并 不 是 蒸腾 的 限制 因素 。 

实际 上 , 攻 腾 速率 主要 症 由 叶片 气孔 下 空间 的 水 茹 气 浓度 和 大 气 中 水 燕 气 浓度 之 间 的 浓度 差 以 
及 水 蒸气 扩散 途径 的 阻力 所 决定 的 。 可 以 用 下 式 表 示 ， 

燕 腾 速 率 = 水 燕 气 浓度 差 / 水 蔬 气 扩散 阻力 (3. 2) 

1. 水 巷 气 的 浓度 差 

水 燕 气 的 浓度 差 是 水 分 散失 的 动力 。 水 燕 气 浓度 莹 是 叶 气 孔 下 空间 的 水 蒸气 的 旋 度 与 大 气 中 水 


* 呈 呈 *» 


燕 气 的 浓度 的 差 值 。 水 蒸气 小 度 差 也 可 以 水 荐 气压 表示 , 称 为 水 蒸气 讨 亏 生 (water vapor pressure 
defictty)。 水 蒸气 压 用 kPa( 千 由 ?表示 ,与 水 蒜 气 浓 产 成 正比 。 大 气 中 水 车 气 浓度 比较 容易 测量 ,但 是 
叶 内 的 水 蒸气 浓度 的 测量 却 非 易 事 。 如 果 我 们 假定 叶 细 胞 间 竹 中 水 蒸气 的 水 势 与 叶 细 胞 的 水 势 处 于 
平衡 状态 ,我 们 可 以 根据 测量 所 得 的 叶 细 胞 的 水 势 更 ,和 叶片 的 温度 ,用 下 式 得 到 相对 湿度 : 
更 = RT/Vy ln(RH) 《3. 3) 
其 中 RR 臣 气 体 常 数 ; 工 是 热力 学 温度 ;V ,是 液体 水 的 偏 分 摩尔 体积 ;R 玉 是 相对 湿度 。 
相对 湿度 是 在 该 湿度 下 水 蒸气 浓度 和 饱和 水 蒸气 浓度 的 比值 , 即 ; 
RH = co /Cw {3.4) 
由 上 式 即 可 得 到 水 蒸气 浓度 cw。 
在 这 里 首先 值得 注意 的 是 水 分 散失 的 动力 是 水 蒸气 的 浓度 而 不 是 相对 湿度 RH; 再 者 ,RH 是 依 
赖 于 叶片 温度 的 。 
2. 水 蒸气 的 扩散 阻力 
控制 水 分 散失 的 第 二 个 因素 是 水 蒜 气 的 扩散 阻力 。 水 燕 气 的 扩散 胃 力 是 水 蒸气 在 扩散 过 程 中 各 
部 分 阻力 的 总 和 。 其 中 最 重要 的 有 两 个 ,首先 是 水 蒸气 通过 气孔 时 的 阻力 , 称 为 气孔 阻力 (stematal 
resistancey。 由 于 叶片 角质 层 的 不 透水 人 性 ,水 蒸气 的 扩散 主要 通过 气孔 进行 ,微小 的 气孔 为 气体 的 扩 
散 提供 了 低 阻 的 通道 ,因而 改变 气孔 阻力 也 是 控制 燕 腾 的 最 主要 的 因素 。 有 关 气 孔 的 情况 将 在 以 后 
进行 讨论 ， 
其 次 是 水 燕 气 通过 叶 面 的 静止 空气 层 一 一 界 而 层 (boundary layer) 的 阻力 , 称 为 界面 层 阻力 。 水 
燕 气 扩散 经 过 气孔 后 还 需 跨 过 叶片 表面 的 界面 层 才 能 到 达 外 界 大 气 。 界 面 层 是 紧 贴 着 叶子 表面 的 一 
荐 层 未 被 扰动 的 空气 层 , 它 对 水 蒸气 的 扩散 阻力 与 其 厚度 成 正比 。 影 响 界 而 层 厚 度 的 重要 因素 是 风 。 
当空 气 静 止 无 风 时 界 而 层 可 能 会 变 得 相当 厚 ,这 时 它 就 成 为 决定 水 兹 气 扩散 阻力 的 主要 因素 。 在 这 
样 的 情况 下 ,即使 气孔 完全 打开 ,蒸腾 速率 也 无 法 提高 。 而 当 风 速 增加 算 面 层 的 厚度 降低 时 界面 层 对 
水 蒸气 扩散 的 阻力 就 会 减 小 ,这 时 气孔 阻力 又 成 为 控制 燕 腾 速 率 的 主要 因素 。 风 还 可 以 从 另 一 方面 
对 蒸腾 发 生 影响 , 当时 子 的 温度 高 于 空气 温 庆 时 , 风 可 以 增加 热 的 散失 降低 叶 温 , 因 面 降低 叶 内 水 鞘 
气流 度 , 也 就 降低 了 兼 腾 的 速率 。 
叶子 的 形态 解剖 特性 也 可 以 影响 界面 层 的 厚薄 。 叶 表面 的 时 毛 可 以 减少 风 对 界面 层 的 影响 ; 某 
些 植物 具有 下 联 的 气孔 ,保护 其 免 受 风 的 影响 。 虽 然 界 面 层 可 以 受到 各 种 因素 的 影响 ,但 是 植物 对 外 
界 环 境 快速 和 灵敏 的 调控 反应 还 是 靠 气孔 的 调节 。 
(二 ) 蒸腾 系数 
燕 腾 系数 (transpiration ratio) 是 指 植物 光合 作用 固定 每 摩尔 的 CO* 所 需 蒸 腾 散 失 的 水 的 基 ( 单 位 
mol, 下 同 ), 即 ; 
蒸腾 系数 = 蒸腾 散失 的 水 分 的 量 / 光合 作用 固定 的 COs 的 量 (3. 5) 
蒸腾 系数 是 表示 植物 在 光合 作用 吸收 CO; 的 同时 水 分 散失 的 效率 。 不 同类 型 的 植物 常 有 不 同 的 蒸腾 
系数 , 木 本 植物 的 燕 腾 系 数 较 草 本 植物 为 小 , CG, 植物 较 心 植物 为 小 。 典 型 的 心 植物 的 燕 腾 系 煞 为 
500, 典 型 的 C; 植 物 的 蒸腾 系数 只 有 约 250; 面 适应 于 沙漠 生存 条 件 的 CAM 植物 的 燕 腾 系数 可 以 达 
50 左右 。 
植物 通常 在 进行 光合 作用 的 同时 总 需要 消耗 大 量 水 分 ,或 者 说 蒸腾 系数 较 高 。 其 中 的 原因 首先 
是 因为 空气 中 CO 的 小 度 很 低 面 叶子 内 的 水 蒸气 浓度 却 很 高 ,推动 水 惹 气 向 叶 外 扩散 的 水 蒸气 浓度 
梯度 比 推动 CO: 向 叶 内 扩散 的 CO, 浓 度 梯 度 要 高 50 倍 ; 其 次 ,由 于 CO 分 子 比 水 分 子 大 ,其 扩散 速度 
比 水 燕 气 慢 1.6 情 ;此 外 ,CO* 进 入 细胞 叶绿体 必须 扩散 经 过 质 膜 和 叶绿体 膜 才能 最 终 到 达 光 合作 用 
， 66 。 


的 场所 。 
四 、 气 孔 蒸腾 


水 分 通过 气孔 进行 的 蒸腾 称 为 气孔 藻 腾 。 

陆 生 植物 面临 的 一 个 困难 问题 是 ,植物 既 要 从 大 气 中 获取 CO: 进 行 光合 作用 ,又 隅 防止 水 分 的 散 
失 , 而 大 气 和 叶子 内 CO 的 浓度 差 比 起 商 者 间 水 蒸气 浓度 差 要 小 得 多 , 困 此 COs 扩 散 进入 叶子 比 起 水 
蒸气 扩散 出 叶子 也 要 慢 得 多 。 叶 子 表面 的 角质 层 有 效 地 防止 了 水 分 的 散失 避免 了 叶片 干燥 ,但 是 同 
时 也 使 COs 的 进入 更 加 困难 . 气孔 正 是 植物 在 进化 过 程 中 产生 的 解决 这 个 矛盾 的 重要 结构 。 

气孔 是 叶 表 皮 细 胞 分 化 而 撒 成 的 小 孔 院 。 气孔 可 以 通过 调节 其 小 孔 的 天 小 来 控制 气体 进出 叶 
子 。 当 夜晚 植物 停止 光合 作用 无 需 从 空气 中 获取 CO 时 ,气孔 关闭 从 而 避免 了 水 分 的 散失 ; 当 阳 光 普 
照 水 源 充足 植物 进行 光合 作用 需要 大 量 CO 时 ,气孔 又 会 张 开 以 满足 光合 作用 对 CO; 的 需要 ,这 时 出 
于 水 分 的 供应 可 以 充分 满足 蒸腾 的 需要 , 而 蒸腾 也 给 叶子 带 来 光 侣 作用 所 需 的 矿质 元 素 。 在 土 说 水 
分 发 生气 缺 时 ,气孔 会 维持 较 小 的 孔径 其 至 完全 关闭 ,以 避免 脱水 的 伤害 。 

不 同 植物 的 气孔 的 数目 多 少 和 分 布 也 有 上 所 不 同 。 阳 生 植 物 具有 较 多 的 气孔 ,气孔 数 可 以 达到 100 
一 200 个 /mm ;而 阴 生 植物 的 气孔 较 少 ,一 般 为 和 一 105 个 /mm*。 大 多 数 植物 叶 的 上 下 表皮 都 有 气 
孔 , 例 如 玉米 ,水 稳 , 大 老 ,小 龙 等 秒 洛 类 作物 的 叶片 的 上 下 表皮 都 有 气 扎 分 布 , 且 数 目 大 致 相等 ;双子 
叶 草 本 植物 ,如 马铃薯 ,看 豆 , 番 若 、 驳 豆 等 的 气孔 大 多 分 布 在 下 表皮 ; 木 本 植物 的 气孔 只 分 布 在 下 表 
皮 ; 而 水 生 植 物 , 如 泽 萍 的 气孔 则 仅 分 布 在 上 表皮 ， 

在 气体 通过 气孔 进出 叶子 的 扩散 过 程 中 ,气体 浦 度 差 和 界面 阻力 一 般 来 说 是 物理 的 过 程 ,它们 不 
受 植物 的 生物 学 控制 ,而 气孔 的 阻力 则 是 植物 通过 其 生理 活动 所 控制 的 ,是 植物 调节 叶片 气体 交换 的 


主要 手段 。 
(一 ) 气孔 复合 体 


气孔 的 控制 依赖 于 它 的 精巧 结构 。 气 孔 的 小 孔 是 由 一 对 特 化 的 表皮 细胞 围绕 而 成 ,这 对 特 化 的 
细胞 称 为 保卫 细 胸 (guard cell)。 保 卫 细 胞 存在 于 所 有 的 维 管 植物 之 中 ,以 及 一 些 更 原始 的 植物 如 莹 
巷 类 植物 中 。 保 卫 细 胞 虽然 在 结构 上 有 相当 大 的 变异 ,但 是 总 的 来 说 可 以 分 为 两 大 类 (图 3-10)。 第 
一 类 存在 于 大 部 分 双子 叶 植 物 以 及 许多 单子 叶 植 物 , 营 蔡 类 植物 , 芯 类 植物 和 裸子 植物 中 。 这 类 保卫 
细胞 是 一 对 肾 形 的 细胞 ,并 列 形成 椭圆 的 外 形 , 中间 是 通气 的 小 孔 。 另 一 类 保卫 细胞 存在 于 许多 草本 
植物 和 某 些 单子 叶 植 物 ( 如 棕 攀 ) 中 。 这 一 类 植物 的 保卫 细胞 是 一 对 并 刨 的 呈 哑 铃 状 的 细胞 ,两 端 是 
哑铃 的 球状 体 , 中 间 两 个 唾 铃 把 之 间 的 链 隙 即 是 通气 小 孔 。 在 两 个 保卫 细胞 的 和 外侧 各 有 一 个 分 化 的 
宕 点 细胞 称 为 副 卫 细胞 (subsidiary cell) ,帮助 保 汪 细胞 控制 小 筷 。 虽然 在 具有 肾 形 保卫 细胞 的 植物 
种 属 中 很 多 都 有 副 卫 细胞 ,但 是 仍 有 许多 并 没有 副 卫 细胞 ,因此 把 与 保卫 细胞 毗连 的 ,在 形态 上 与 表 
皮 细 胞 相同 的 细胞 称 为 邻近 细胞 Cneighboring cell) ,而 把 形态 上 分 化 的 细胞 称 为 副 卫 细胞 。 

保卫 细胞 、 副 卫 细 上 胞 或 邻近 细胞 以 及 保卫 细胞 中 间 的 小 孔 合 在 一 起 称 为 气孔 复合 体 (stomatal 
complex? 。 

保卫 细胞 的 一 个 重要 特征 是 其 部 分 细胞 壁 明 显 加 厚 , 保 卫 细 胞 部 分 壁 可 加 厚 到 5pm, 而 普通 表皮 
细胞 的 壁 仅 幼 1 一 2pm 厚 。 肾 形 保 卫 细 胞 的 细胞 壁 是 不 均等 如 厚 的 ,它们 具有 较 薄 的 外 侧 壁 ( 靠 表 皮 
细胞 一 侧 ) 称 为 背 壁 (dorsal walD) 以 及 很 厚 的 内 便 壁 ( 华 小 孔 一 侧 ) 称 为 腹壁 (ventral walD 。 在 腹壁 千 
大气 的 一 侧 细 胞 壁 加 厚 形成 突出 ,形成 小 乱 。 

保卫 细胞 的 璧 除了 加 厚 之 外 ,它们 的 纤维 素 微 纤 丝 的 排列 方式 也 具有 重要 的 特征 (图 3-10)。 肾 
形 保卫 细胞 细胞 壁 的 纤维 素 微 纤 丝 从 小 孔 向 外 辐射 状 排列 ,这 样 的 排列 不 仅 加 固 了 保卫 细胞 的 外 围 ， 


+ Gra 





(A) 双子 对 植物 (B) 单子 叶 植 物 








03 辐射 状 排 
“ 列 的 纤维 素 





辑 射 状 排列 的 纤维 由 微 纤 丝 





表皮 细胞 ，。 So。 
CA 区 > 








3-10 村 物 的 两 类 气孔 复合 体 (Taiz & Zeiger 1998) 


又 不 会 影响 气孔 打开 时 保卫 细胞 的 弯曲 。 哑 铃 形 保卫 细胞 细胞 壁 的 纤维 素 微 纤 丝 则 像 射 线 从 气孔 的 
幼 队 癌 两 端 输 射 ,这样 在 气孔 打开 和 关闭 的 过 程 中 就 像 鹿 子 的 上 骨架 一 样 开 合 而 不 至 阻碍 气孔 的 运 训 。 

除了 外 形 特 征 外 ,保卫 细胞 与 周围 表皮 细胞 重要 的 区 别 之 一 是 :保卫 细胞 具有 叶绿体 而 表皮 细胞 
不 其 备 叶 绿 体 。 对 于 大 多 数 植物 ,每 个 保卫 细胞 含有 大 约 10 个 叶绿体 , 阴 地 植物 可 达 50 个 。 保 卫 细 
胞 的 叶绿体 中 含有 丰富 的 淀粉 体 ,黑暗 时 淀粉 积累 ,而 光照 时 淀粉 减少 ,这 与 正常 光合 细胞 中 的 情况 
恰好 相反 。 保 卫 细 胞 中 的 线粒体 异常 丰 窗 ,每 个 保卫 细胞 里 线粒体 的 数目 在 同一 体积 上 为 叶肉 细胞 
的 5 一 10 信 。 保 卫 细 胞 中 渡 泡 的 数量 随 气 孔 的 开关 而 变化 ,气孔 关闭 时 其 有 多 个 小 液 泡 , 气 筷 开 张 时 
滚 泡 变 大 或 合并 为 一 个 。 成 熟 的 保卫 细胞 与 周围 细胞 闻 没 有 胞 间 连 丝 存 在 .。 


(二 ) 气体 扩散 的 小 筷 定 律 


气孔 虽然 很 多 ,但 其 总 面积 仅 占 叶片 表面 积 的 1% ,似乎 很 难 满 足 气体 扩散 的 需要 ,但 是 实际 上 ， 
通过 气孔 的 水 分 的 燕 腾 量 可 以 相当 于 与 叶 面 积 相 等 的 自由 水 而 积 的 燕 发 基 的 50% ,其 至 达到 100%。 
其 原因 是 因为 气孔 的 面积 很 小 ,水 通过 小 孔 蒸发 的 扩散 过 程 是 依 气体 扩散 的 小 孔 定律 进行 。 沧 体 通 
过 小 孔 表 而 的 扩散 速率 不 是 与 小 筷 的 面积 成 正比 ,而 是 与 小 孔 的 周 长 成 正比 ,这 就 是 气体 扩散 的 小 孔 
定律 。 当 一 定 面 积 的 蒸发 面 被 划分 为 许多 小 的 蒸发 而 时 ,由 于 其 蒸发 面 的 周 长 极 大 的 增加 ,因此 燕 发 
速率 也 大 为 提高 。 这 就 是 为 什么 较 小 而 积 的 气孔 可 以 维持 较 大 蒸腾 量 的 原因 。 

(三 ) 气孔 运动 

1. 气孔 运动 的 方式 

保 五 细胞 的 运动 (或 形状 的 玻 变 ) 可 以 造成 小 所 关闭 或 打开 。 对 于 具有 晴 形 保卫 细胞 的 气孔 , 当 
一 对 肾 形 保卫 细胞 向 外 弯曲 时 ,它们 之 间 的 小 筷 就 会 打开 ,反之 就 会 关闭 。 对 于 具有 哑铃 形 保卫 细胞 
的 气孔 , 当 保卫 细胞 两 端的 哑铃 妹 膨 胀 变 大 时 ,它们 之 间 的 甸 隙 就 会 变 宽 ,孔道 变 天 ,反之 孔道 就 被 关 
闭 。 

大 多 数 植物 的 气孔 在 白天 张 开 ,使 大 气 中 COs 扩 散 进入 叶 内 用 于 光合 作 用 ,而 在 夜晚 光合 作用 停 

止 时 ,气孔 美 闭 以 减少 水 分 的 散失 。 但 是 一 些 在 沙漠 条 忻 下 生长 的 植物 ,如 仙 入 掌 科 及 凤梨 科 植 物 具 
有 景 天 酸 代谢 途径 (CAM 途径 ) ,它们 的 气孔 运动 与 其 他 植物 不 同 。 在 炎热 干燥 的 白天 ,气孔 关闭 以 
避免 过 度 的 水 分 散失 , 而 在 夜晚 温度 降低 时 气孔 则 杰 渐 打开 。 册 于 白天 气孔 关闭 COs 无 法 进入 植物 
体内 ,因此 这 类 植物 在 长 期 的 进化 过 各 中 形成 了 特殊 的 CO* 同化 方式 。 有 关 CAM 途径 将 在 第 七 章 中 
讨论 。 

气孔 的 运动 是 个 相当 复杂 的 过 程 , 在 同一 叶片 上 的 气孔 有 时 会 出 现 一 些 气孔 开放 而 相 邻 的 气孔 
却 部 分 关闭 的 现象 ,这 样 的 气孔 称 为 得 驱 气 孔 (patchy stomata) 。 


全 


2. 环境 因素 对 气孔 运动 的 影响 
气孔 的 运动 受到 各 种 环境 因素 的 影响 ， 
(CD 光照 ”光照 是 引起 气孔 运动 的 主要 环境 因素 。 大 多 数 植物 的 气孔 在 光照 下 张 开 ,而 在 黑暗 

下 关闭 。 气 孔 在 清晨 张 开 的 过 程 大 约 需要 1 小 时 , 亨 关 闭 的 过 程 则 延续 整个 下 午 ,逐渐 地 进行 。 引 起 

气孔 张 开 所 需 的 光照 强度 很 低 , 只 相当 于 全 光照 的 1/1000~1/30, 刚 刚 够 净 光合 作用 的 发 生 ， 

(2) CO， 低 波 度 COs 可 以 导致 大 多 数 植物 气孔 张 开 。 即 使 在 黑 喘 条 件 下 ,用 无 CO: 的 空气 处 
理 叶片 同样 会 引起 气孔 的 张 开 。 而 用 高 浓度 的 CO; 处 理 则 会 使 气孔 部 分 关闭 。 但 是 如 果 气 筷 完全 关 
闲 ,用 无 CO; 的 空气 处 理 却 无 法 使 气孔 张 开 , 说 明 对 气孔 运动 起 作用 的 是 气孔 下 空间 的 CO: 浓度 ,而 
不 是 叶 曾 CO, 的 液 度 。 

(3) 空气 温度 。 ”许多 植物 对 大 气 中 水 燕 气 压 非 常 敏感 。 当 空气 下 燥 ,空气 中 水 蒸气 压 和 气孔 下 
空间 水 蒸气 压 之 间 的 差 值 达到 一 定 阐 值 时 ,气孔 就 会 关闭 。 当 发 生 水 分 扣 缺 时 ,无 论 其 他 有 关 气 孔 运 
动 的 因素 如 何 ,气孔 都 会 发 生 关闭 。 

(4) 温度 。 高 温 (30~-35'C) 会 导致 气孔 关闭 ， 这 可 能 是 一 种 间接 的 影响 。 高 温 可 能 使 水 分 散 
失 的 速率 增加 ,或 者 使 细胞 的 呼吸 增加 ,导致 叶 内 的 CO; 浓度 增加 ,从 而 使 气孔 关闭 。 但 是 也 有 一 些 
植物 在 高 温 条 件 下 ,气孔 反而 会 张 开 , 结 果 燕 腾 速率 加 快 使 叶 温 下 降 。 

(5) 风 ” 风 会 使 气孔 关闭 。 这 可 能 也 是 间 楼 的 影响 。 因 为 风 可 以 降低 气孔 对 气体 的 扩散 阻力 ， 
因而 使 叶 内 COs 浓 度 增加 ,此 外 风 也 会 加 速水 的 散失 ,结果 导 敏 气孔 的 关闭 。 

虽然 气孔 的 运动 受到 各 种 环境 信号 的 控制 ,但 是 气孔 运动 有 其 自身 的 内 在 节律 。 如 果 将 植物 置 
于 黑暗 中 ,气孔 白天 开张 夜晚 关闭 的 24 小 时 周期 节律 仍然 可 以 维持 一 段 时 间 。 

《四 ) 气孔 运动 的 调节 机 制 

总 的 来 说 ,引起 气孔 运动 的 直 楼 原因 是 保卫 细胞 的 及 压 发 生 改 变 。 当 保卫 细胞 脱 压 发 生 改 变 时 ， 
由 于 细胞 壁 的 不 均匀 加 厚 , 细 胸 会 发 生 相 应 的 形变 ,例如 肯 形 保卫 细胞 在 膨 压 增加 时 会 向 两 边 奢 曲 ， 
亚 铃 形 保卫 细胞 在 膨 压 增加 时 商 端 的 哑铃 球 会 膨胀 变 大 ,于 是 气孔 的 孔径 就 会 变 大 ,反之 气孔 的 孔径 
就 会 变 小 。 保 卫 细 胞 的 膨 压 变化 是 受到 多 种 机 制 调 节 的 。 

1. 气孔 运动 对 蓝光 的 反应 
在 无 水 分 腑 迫 的 自然 环境 中 , 光 是 最 主要 的 控制 气孔 运动 的 

环境 信号 。 
气孔 对 光 的 反应 是 两 个 不 同系 统 的 综合 效果 。 一 个 依赖 于 保 & 16 攻 光 

卫 细 胸 的 光合 作用 , 另 一 个 是 被 蓝光 所 推动 的 。 如 果 用 光合 电子 总 。 | 

传递 的 抑制 剂 二 氛 鞋 基 二 甲 腺 (dichlorophenyldimethylurea, DC- 芷 6 

MU) 处 理 叶片 ,发现 气孔 对 白光 的 开放 反应 被 部 分 抑制 。 这 表明 

保卫 细胞 叶绿体 的 光合 作用 参与 了 依赖 于 光 的 气孔 开放 。 但 是 对 


光合 作用 的 抑制 并 不 能 完全 挤 制 气孔 的 开放 ,因此 说 明 有 非 光 全 。 一 和 
作用 的 组 分 参与 气孔 对 光 的 反应 。 0 1 7 3 4 
(1) 双 光 实验 ”站 光 实验 的 结果 可 以 证 明 气 和 孔 对 光 的 反应 时 间 /h 


是 由 两 个 完全 不 同 的 系统 推动 的 。 在 双 光 实验 中 , 红 光 被 用 于 使 图 3-11 气孔 在 红 光 背景 下 对 蓝光 
的 反应 (Taiz &. Zeiger 1998) 


光合 反应 饱和 ,在 红 光 的 饱和 效应 完成 以 后 再 加 以 蓝光 。 结 果 蓝 

用 饱和 红 光 照射 曰 师 草 {ommeiina corm- 
光 引 起 气孔 明显 进一步 开张 ,这 个 效应 不 能 用 光合 作用 来 解释 , 因 2 当 外 加 证 业 玫 克 人 二 和 
为 增加 红 光 并 不 能 引起 相同 的 效应 (图 3-11)。 对 这 种 气孔 开张 效 孔 的 进一步 开张 ,说 明 丰 在 捷 收 蓝光 的 受 体 
应 的 作用 光谱 的 研究 结果 也 说 明 ,这 是 典型 的 蓝光 反应 (图 3-12)。 参与 气孔 的 调节 。 
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图 3-12 蓝光 对 气孔 开张 的 效应 与 蓝光 吸收 的 比较 〈Taiz & Zeiger 1998) 
《A) 监 沾 的 作 历 效率 曲线 ;5B) 蓝 光 爱 垃 目 黄 素 的 吸收 曲线 。 


这 些 实验 说 明 存 在 一 个 蓝光 激发 的 参与 气孔 开张 的 控制 系统 。 如 果 用 蓝光 照射 保卫 细胞 的 原生 质 
体 ,保卫 细胞 原生 质 体会 发 生财 胀 ,说 明 这 种 蓝光 反应 是 发 生 在 保卫 细胞 中 的 。 保 卫 细 胞 原生 质 体 的 
膨胀 说 明 , 在 有 壁 的 情况 下 保卫 细胞 的 膨 压 会 发 生 政 变 ,而 脱 压 的 改变 正 是 气孔 运动 的 原因 。 

磊 2》 蓝光 活化 的 HT-ATPase 在 双 光 实验 中 , 当 
植物 叶片 用 红 光 饱和 时 ,蓝光 的 照射 会 引起 质子 从 细胞 
外 流 , 因 而 细胞 外 深 液 酸化 (图 3-13}。 这 个 蓝光 引起 的 
芒 光 光 了 这 溶液 酸化 对 破坏 跨 膜 质子 梯度 以 及 抑制 质子 泵 H -AT- 
jlumolkm™s)】 ”Pase 的 抑制 剂 敏感 ,说 明 蓝 光 的 酸化 效应 是 通过 细胞 质 
本 膜 上 的 H4 -ATPase 将 细胞 内 的 质子 泵 出 细胞 所 致 。 

H+-ATPase 是 致电 泵 ;因为 它 泵 出 的 质子 是 带电 荷 的 。 
区 致电 泵 活动 引起 的 电流 可 以 用 膜 片 钳 等 技术 进行 测定 。 
在 饱和 红 光 下 ,蓝光 的 照射 脉冲 的 确 可 以 引起 一 个 外 向 
可 0 mm 2 4 52 6 的 电流 (图 3-14), 但 是 外 加 的 红 光 却 没 有 这 样 的 效应 , 因 
此 它 是 蓝光 的 特异 性 效应 。 
图 3-13 用 蓝光 刺激 垂 豆 保卫 细胞 原生 质 体 所 光合 作用 反应 通常 是 光照 时 迅速 活化 而 光照 停 赴 时 
引起 的 悬浮 介质 的 酸化 效应 (Taiz & Zeiger 1998) 迅速 中 站 ,而 蓝光 的 反应 却 有 所 不 同 ,在 用 蓝光 进行 脉冲 
在 已 和 红 光 下 , 不 同 强度 的 30 种 脉冲 蓝光 可 以 刺激 保 照射 后 蓝光 反应 仍 可 持续 数 分 钟 ,这 是 和 其 他 的 蓝光 反 
卫 雪 胞 HY-ATPose 从 别 使 介质 酸化 。 应 相同 的 。 蓝 光 受 体 在 蓝光 照射 下 从 非 生理 活性 的 状态 
转变 为 生理 活性 的 状态 ,在 缺少 蓝光 时 则 缓慢 地 由 生理 活性 状态 转变 为 非 生理 活性 状态 。 因 此 对 肪 
冲 蓝 光 的 反应 速率 可 能 取决 于 蓝光 受 体 由 活性 状态 转变 为 非 活 性 状态 的 过 程 。 此 外 ,在 蓝光 照射 和 
反应 之 间 , 佛 如 介质 酸化 或 外 向 电流 等 之 间 有 一 个 约 20 秒 的 潜 后 期 ,这 个 滞后 期 可 能 是 由 于 信号 被 
蓝光 受 体 接受 以 后 需要 经 过 一 系列 的 传递 过 程 才能 作用 到 H' -ATPase 等 效应 分 子 。 
蓝光 的 反应 强度 ,例如 酸化 程度 和 外 向 电流 的 大 小 是 和 蓝光 的 强 弱 有 关 的 ,在 非 饮 和光 强 .同样 
的 照射 脉冲 长 度 的 条 件 下 ,蓝光 引起 的 反应 是 和 蓝光 的 强度 成 正比 的 ,并 随 着 蓝光 光 强 的 增加 逐 汪 趋 
于 愧 和 。 与 其 他 光 生 物 学 反应 一 样 ,蓝光 所 引起 的 气孔 孔径 大 小 变化 的 反应 遵循 反比 定律 (reciproci- 
ty law) , 即 它 的 反应 取决 于 总 光量 的 大 小 ,而 不 是 仅仅 取决 于 光 强 度 或 光照 的 长 度 。 因 此 气孔 可 以 作 
为 叶片 的 * 光 感受 器 "来 感知 到 达 叶 面 的 光量 。 
蓝光 刺激 的 H+-ATPase 质子 泵 的 效率 (以 单位 光 能 量 引 起 的 质子 流量 来 衡 旦 ) 比 保 卫 细 胞 中 光 
合作 用 ATP 合成 的 效率 要 高 15 倍 , 困 此 这 不 是 一 个 简单 的 能 量 转化 过 和 醒 。 蓝光 信和 号 如 局 其 他 生物 
信号 传导 一 样 在 传导 过 程 中 是 经 过 放大 的 。 
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图 3-14 用 膜 片 钳 测定 的 保卫 细胞 原生 质 体 的 跨 膜 质子 电流 《Taiz && Zeiger 1998) 
(A) 利 用 壳 梭 胞 菌 素 刺 激 的 保卫 细胞 原生 质 体质 膜 的 外 向 电流 ,该 电流 可 以 被 质子 人 工 运 载体 CCCD 所 抑制 
(BB 由 蓝光 刺激 所 引起 的 保卫 细胞 原生 质 体 质 腊 的 外 向 上 电流， 


当 所 用 红 光 在 人 饱和 强度 之 下 时 , 红 光 越 强 气孔 对 蓝光 的 反应 也 越 强 。 在 其 他 光 生 物 学 反应 中 有 
关 红 光 对 蓝光 效应 的 作用 本 能 是 由 于 蓝光 爱 体 和 光敏 色素 之 问 的 相互 作用 ,但 是 日 前 还 没有 发 现 光 
敏 色 素 对 气孔 开张 有 任何 影响 。 因 此 Quinones 和 Zeiger 等 提出 叶 黄 素 假 说 ,认为 由 于 光合 作用 而 积 
累 在 保卫 细胞 中 的 类 胡 昔 人 素 一 一 玉米 黄 素 可 能 涉及 蓝光 的 接收 。 

(3) 五 米黄 素 假 说 玉米 黄 素 (zeaxanthin) 有 可 能 是 蓝光 反应 的 受 体 。 玉 米黄 素 是 叶绿体 中 
叶 黄 素 循环 Cxanthophyll cycle) 的 三 个 组 分 之 一 ;是 植物 光 保 护 的 机 制 之 一 。 保 刁 细胞 中 具有 典型 的 
玉米 黄 素 的 组 成 和 叶 黄 素 竺 环 。 叶 黄 素 循环 在 保卫 细胞 中 显然 起 着 信和 叶 传导 的 作用 。 

有 一 些 研究 证 据 支 持 玉 米黄 素 假说 ， 

他 根据 对 每 豆 保 卫 细 胞 中 玉米 黄 素 的 含量 测定 可 以 发 现 , 保 卫 细 胞 中 玉米 黄 素 的 食量 是 与 叶 表 
面 的 人 射 日 光 辐 射 量 有 关 的 ,特别 是 在 清晨 和 傍晚 几乎 与 光量 成 正比 。 如 果 这 种 色素 参与 蓝光 的 感 
受 ,这 样 的 与 光 强 成 比例 的 关系 是 重要 的 。 

名 玉米 黄 素 的 作用 光谱 和 蓝光 反应 的 作用 光谱 非常 吻合 (图 3-12)。 

命 生 物化 学 和 代谢 的 研究 表明 玉米 黄 素 与 气孔 的 蓝光 反应 在 功能 上 是 相关 的 。 例 如 ,二 硫 苏 糖 
醉 (dithiothreitol，DTT) 可 以 还 原 二 硫 键 因而 抑制 紫 黄 素 的 去 环 氧化 生成 玉米 黄 素 。DTT 也 同时 抑 
制 蓝光 刺激 气孔 张 开 的 效应 。 但 是 DTT 对 由 红 光 诱导 的 气孔 张 开 的 效应 却 设 有 影响 。 说 明 DTT 并 
不 干扰 与 光合 必用 相关 的 气孔 运动 。 

中 在 拟 南 并 CArabidopsis) 的 突变 体 npqi 中 由 于 紫 黄 素 转化 为 玉米 黄 素 的 酶 有 缺陷 ,因此 无 论 十 
肉 细 胞 或 者 保卫 绝 胞 的 叶绿体 在 光照 下 和 黑暗 中 都 无 法 积累 玉米 黄 素 。 对 这 种 突变 体 的 研究 表明 ， 
气孔 对 蓝光 和 红 光 都 只 表现 出 与 光合 作用 相关 的 反应 ,而 缺少 对 蓝 交 的 特异 反应 。 因 此 ,玉米 黄 素 是 
气孔 运动 的 蓝光 反应 所 必需 的 。 

玉米 黄 素 假说 说 明了 为 什么 增加 背景 红 光 会 促进 保卫 细胞 的 蓝光 反应 。 因 为 光合 作用 十 以 促进 
玉米 黄 素 的 积累 。 当 保卫 细胞 被 红 光 照射 时 ,会 增加 光合 速率 从 而 使 玉米 黄 素 在 叶绿体 中 积累 ,而 玉 
米黄 素 的 积累 会 增加 气孔 对 蓝光 的 反应 强度 ,因此 增加 背景 红 光 会 促进 保卫 细胞 的 蓝光 反应 ， 

玉米 黄 素 假说 认为 气孔 对 蓝光 的 反应 信和 号 传导 是 从 玉米 黄 素 被 蓝光 激发 开始 的 。 气 孔 对 蓝光 反 
应 的 强度 取决 于 保卫 细胞 中 玉米 黄 素 的 含量 和 人 射 的 蓝光 总 量 。 

玉米 黄 素 的 浓度 取决 于 类 胡萝卜 索 库 的 大 小 和 叶 黄 素 循环 的 调节 。 类 大 萝卜 素 库 的 大 小 是 和 哥 
卫 细 胞 的 生长 环境 有 关 的 , 叶 上 表皮 的 保卫 细胞 生长 在 光照 较 强 的 条 件 下 ,而 叶 下 袁 皮 上 的 保卫 细胞 
则 生长 在 光照 较 弱 的 条 件 下 ,因此 上 表皮 的 保卫 细胞 比 下 表皮 的 保卫 细胞 具有 较 大 的 类 胡 昔 卜 素 库 ， 
较 大 的 类 胡 药 卜 素 库 使 保卫 细胞 具有 较 强 的 蓝光 反应 以 适应 较 强 的 光照 条 件 。 


» Bl * 


玉米 黄 素 的 含量 岂 和 时 黄 索 循 坏 有 关 。 在 叶 黄 素 循 坏 中 将 紫 黄 素 转 化 为 玉米 黄 囊 的 昌 中 类 客体 
障 上 面向 交 赛 体 膀 的 膜 内 在 蛋白 , 它 的 酶 活性 是 和 类 厢 体 腔 的 pH 有 关 的 。 当 质子 在 类 于 体 腔 昧 积 ， 
降低 腔 内 pH 时 ,会 加 速 玉米 黄 率 的 生成 ;反之 , 当 类 囊 体 腔 的 质子 浓度 减 小 ,pH 升 高 时 ,于 米黄 素 则 
向 紫 黄 素 转 化 。 由 于 气孔 对 蓝光 的 上 反应 依 束 于 玉米 黄 素 的 含量 而 玉米 黄 素 的 含量 又 受刑 叶 黄 素 循 环 
的 调节 ,因此 蓝光 感受 系统 具有 极 大 的 灵活 性 。 任何 改 变 保卫 细胞 叶绿体 中 光合 电子 传递 和 碳 固 定 
速率 的 环境 因素 都 会 影响 类 于 体腔 的 pH, 因 而 改变 玉米 黄 素 的 浓度 ,也 就 改变 了 保卫 细胞 对 蓝光 信 
应 的 敏感 性 ， 这 样 的 关系 可 以 解释 背景 红 光 的 效应 ,以 及 CO 和 光 的 相互 作用 等 情况 。 

所 米黄 素 被 激发 之 后 的 确切 过 程 还 有 待 研究 ,其 中 蓝光 激发 的 最 可 能 的 光化学 反应 是 玉米 黄 素 
的 异 构 化 (isomerization) 。 玉 米黄 素 的 异 构 化 引起 共 脱 辅 基 重 白 (apoprotein)y 构 象 变化 ,然后 时 一 系 
列 的 信号 传 性 过程。 蓝光 信 号 是 在 叶绿体 中 被 接受 的 ,需要 通过 第 二 信使 跨 叶 绿 体 膜 将 信息 传递 到 
细胞 质 中 ,最终 激 活 质 膜 上 的 H+-ATPase 质子 区。 钙 有 可 能 作为 这 样 的 第 二 信使 。 在 时 绿 体 膜 上 个 
在 Cas+-ATPase, 光 照 时 叶肉 细胞 的 叶绿体 可 以 吸收 钙 , 而 在 保卫 细胞 中 细胞 质 的 钙 浓 度 降 低 , 会 
活 质 膜 的 H+ -ATPase 质子 茶 。 

总 的 来 说 ,玉米 黄 素 在 接受 蓝光 信号 并 发 生变 构 , 以 后 可 能 是 通过 活化 叶绿体 樟 的 Ca -AT- 
Pase, 吸 收 细胞 质 中 的 钙 使 网 胞 质 中 的 钙 浓 度 降 低 , 细胞 质 中 钙 浓 度 的 降低 又 激活 质 膜 的 H7 -ATI- 
Pase, 改变 细胞 的 溶质 势 ,引起 气孔 运动 。 当 然 还 有 可 能 其 他 的 信号 传导 途径 参与 此 过 程 。 蛋 白 激 
酶 . 磁 酸 酶 、 三 磷酸 肌 醉 (IP,) 以 及 钙 调 素 等 都 与 蓝光 激发 的 气孔 张 开 有 关 , 因此 在 细胞 质 中 的 信息 传 
递 过 程 可 能 是 相当 复杂 的 。 

蓝光 不 仅 刺 激 质 子 的 外 流 , 同 时 也 刺激 淀粉 的 水 解 和 苹果 酸 的 合成 。 

2. 气孔 运动 的 渗透 调节 

我 伯 在 前 面 已 经 说 明 气 孔 运动 是 由 于 保卫 细胞 的 膨 压 变化 而 引起 的 。 进 一 步 的 问题 是 ,保卫 细 
胞 的 膨 于 变化 又 是 由 什么 引起 的 ?保卫 细胞 的 膨 压 变化 是 由 于 离子 和 有 机 物质 进出 保卫 细胞 使 细胞 
的 渗透 势 发 生 改 变 , 细 胞 的 水 势 也 就 发 生 改变 , 绝 胞 水 势 的 改变 会 引起 水 进出 细胞 ,水 进出 细胞 导致 
细胞 脱 压 发 生 改 变 。 

(1) 钙 离 子 ”， 钾 离子 已 被 证 明 是 引起 
保卫 细胞 渗透 热 发 生 改变 的 最 重要 的 离子 (图 
3-15), 

在 气孔 开张 时 保卫 绍 胞 中 钾 含 量 增加 ; 面 
当 气 孔 关 闭 时 则 减少 。 在 开张 的 气孔 中 钾 的 
含量 可 以 提高 数 信 , 气 孔 关 闭 时 保卫 细胞 钾 浓 
度 约 100mmol/L ,而 在 开张 的 气孔 中 保卫 纯 
胞 的 钾 浓 度 可 以 达到 400 一 800mmol7Z1.。 元 

开张 请 3 es 半 间 离子 增加 所 带 来 的 细胞 内 正 电 荷 的 增加 可 以 
被 握 离 子 和 苹果 酸根 所 平衡 ,因此 在 钟离 子 增 
图 3-15 “气孔 处 于 开张 或 关闭 状态 时 ,气孔 复合 体 细胞 中 。 加 时 其 苹果 酸 盐 和 氧 离子 也 增加 。 在 气孔 张 
。。。。 甸 离 子 浓度 和 PIT 的 测定 全 和 开 时 毛 离 子 与 钾 离 子 一 样 被 保卫 细 胸 吸收 ,在 

图 中 *m? 代 表 mol/L, 如 总 10 m K+ ,表示 玖 + 浓度 为 0 1moliL。 _ 
气孔 关 闭 时 又 被 排出 保卫 细胞 。 但 是 吾 果 酸 
则 是 在 保卫 细胞 的 细胞 质 中 合成 的 ,合成 代谢 需要 淀粉 的 水 解 。 在 保卫 细胞 叶绿体 中 含有 许多 淀粉 ， 
这 些 淀粉 在 气 蕊 张 开 时 会 消失 。 在 蓝光 的 促进 下 淀粉 被 分 解 成 磁 酸 燃 醇 式 再 酬 酸 (phospheenolpyru- 
vate, PEP) ,PEP 经 羧 化 结合 CO: 形 成 草 酰 乙 酸 , 草 酰 乙酸 则 转化 为 苹果 酸 。 荣 果 酸 在 气孔 关闭 时 含 
量 是 减少 的 ,但 是 目前 还 不 清楚 苹果 酸 的 减少 是 由 于 在 线粒体 中 被 代谢 掉 了 还 是 被 保卫 细胞 排出 细 
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植物 是 用 氢 离 子 还 是 用 革 昌 酸根 平衡 钾 离 子 依 植物 种 类 而 不 同 。 在 一 些 植物 中 (例如 洋 攻 ) 钾 离 
于 出 所 离子 平衡 .而 在 许多 具 他 植物 中 则 由 不 同比 例 的 氯 离子 和 革 果 配 根 所 平衡 。 用 于 平衡 是 离 子 
的 氮 离 子 和 蔷 此 酸根 的 比例 也 足 和 环境 条 件 有 关 的 。 例 如 对 于 生长 在 温室 的 看 豆 保卫 细胞 中 的 钾 离 
子 主要 是 由 氢 离 子 半 移 的 ;而 生长 在 生长 箱 中 的 答 号 保卫 细胞 中 很 大 部 分 的 饰 离子 是 由 苹果 酸根 平 
衡 的 。 办 为 在 这 两 种 条 件 中 温室 更 接近 自然 环境 ,所 以 自然 条 件 下 植物 可 能 是 以 氧 离子 来 平衡 钾 离 
子 的 。 

钾 离 子 和 毛 座 子 的 跨 膜 运输 是 由 H+ -ATPase 质子 泵 建立 的 质子 梯 庆 来 推动 的 次 级 运输 。 质 子 
被 排出 保卫 细胞 使 其 跨 蜡 电势 变 得 更 负 , 由 光照 引起 的 膜 药 超 极 化 可 以 达到 50mV。 除 此 之 外 ,质子 
泵 建立 起 pH 值 相关 大 约 0.5~1 单位 的 质子 梯度 。 质 子 泵 建立 的 电势 差 可 以 用 于 钾 离 子 通道 的 被 动 
运输 ;而 氧 离 子 则 可 能 是 通过 氧 -质子 共 运 载体 进入 保卫 细胞 。 因 此 蓝光 活化 质子 泵 是 保卫 细胞 渗透 
调节 的 重要 机 制 。 

(2) 其 糖 。” ”气孔 运动 的 蕊 糖 -淀粉 假说 景 初 是 由 植物 生理 学 家 F. E， Lloyd 在 1908 年 提出 的 ， 
认为 气孔 运动 是 由 于 保 了 细胞 中 藤 糖 和 淀粉 辐 的 相互 转 化 而 形成 药 渗 透 势 改变 而 造成 的 。 保 卫 细 胞 
的 叶绿体 中 有 明显 的 淀粉 大 颗粒 , 当 气 孔 张 开 时 淀粉 的 含量 下 降 而 气孔 关闭 时 淀粉 含量 则 上 升 。 淀 
粉 是 水 不 溶性 的 大 分 子 多 聚 体 , 它 对 细胞 的 渗透 势 没 有 影响 ;但 是 淀粉 水 解 转 化 为 可 溶性 糖 后 会 对 保 
卫 细 胞 的 渗透 势 产 生 重 要 影响 。 因 此 淀粉 水 解 时 蔗糖 合 量 增加 ,保卫 细胞 的 渗透 势 降低 ,水 进入 细胞 
使 细胞 膨 压 增加 ,气孔 因而 张 开 ; 反 之 当 淀粉 合成 时 蔗糖 含量 减少 ,保卫 细胞 渗透 势 增加 ,水 离开 细胞 
使 细胞 膨 压 降低 ,气孔 因而 关闭 。 

气孔 运动 的 功 糖 -淀粉 假说 曾 被 广泛 接受 ,但 是 由 于 钾 离 子 在 保卫 细胞 渗透 调节 中 重要 作用 的 发 
现 使 得 这 一 假说 被 忽视 。 最 近 的 研究 结果 表明 萝 糖 在 保卫 细胞 渗透 调节 的 某 些 阶段 起 着 重要 的 渗透 
溶质 的 作用 。 

如 果 对 气孔 在 一 天 中 的 变化 进行 连续 药 观 了 25[ 
察 ,发 现 当 气孔 在 上 午 逐 渐 张 开 时 伴随 着 保卫 
绍 胞 钾 含 量 的 增加 ,但 是 下 午 较 早 时 候 当 气孔 
孔径 仍然 在 增加 时 钾 离 子 却 已 经 开始 下 降 。 在 
这 样 药 情况 下 , 芒 精 浓度 在 上 午 缓慢 增加 逐渐 | 
成 为 主要 的 渗透 溶质 , 当 气 孔 在 较 晚 时 候 关闭 io 
时 芒 糖 的 浓度 亦 随 之 下 降 ( 图 3-16) 。 这 个 观察 | 膏 > 
结果 似乎 表明 气孔 的 张 开 与 钾 离 子 的 吸收 有 关 
面 气孔 的 关闭 则 和 蔗糖 浓度 的 下 降 有 关 。 因 此 
在 气孔 的 运动 中 可 能 有 不 同 的 渗透 调节 阶段 : a a 
在 时光 和 引起 的 所- 保卫 有 有 gn 
对 钙 离 子 的 吸收 是 主要 的 渗透 调 节 机 制 ;在 日 六 
出 以 后 则 是 保卫 细胞 的 芒 糖 洲 度 逐渐 提高 成 为 主要 渗透 物质 ,在 葵 业 调节 阶段 荡 糖 深度 可 以 将 气孔 
导 度 和 光合 作用 之 间 联 系 起 来 ， 在 某 些 实验 条 件 下 气孔 的 张 开 也 可 以 和 和 钾 离 子 的 吸收 无 关 , 例 如 用 
红 光 照射 分 离 的 叶 表 皮 , 气 孔 开张 完全 依赖 于 光合 作用 产生 的 蘑 精 而 没有 钾 离 子 的 吸收 。 

保卫 细胞 中 调节 其 膨 压 的 蔗糖 可 能 来 自 不 同 的 途径 ,例如 ,淀粉 水 解 转 化 产生 的 莽 精 ,保卫 细胞 
叶绿体 光合 作用 生产 的 蘑 精 ,以 及 从 质 外 居中 吸收 在 叶肉 细胞 中 生产 的 蔗 柱 。 

3. 植物 激素 ABA 对 气孔 运动 的 调节 


用 微 闫 尔 浓 度 的 植物 激素 ABA 处 理 叶 片 可 以 引起 气孔 的 关闭 。ABA 对 气孔 运动 ,特别 是 在 发 
+ 83 。 
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生 水 分 亏 缺 的 情况 下 有 重要 的 生理 芒 能 。 有 关 ABA 对 气孔 运动 的 调节 机 制 将 在 植物 激素 一 章 中 介 
绍 。 


(五 ) 水 分 亏 缺 时 的 气孔 关闭 


植物 在 水 分 发 生气 缺 (例如 发 生 旱情 ?时 往往 会 通过 某 种 调节 方式 威 少 菜 腾 以 避免 脱水 死亡 。 气 
和 孔 是 蒸腾 发 生 的 主要 通道 ,因此 也 是 植物 调节 其 蒸腾 的 主 上 要 机 制 。 通 过 改变 气孔 的 太 小 和 开关 来 调 
节 巷 腾 作 用 的 方式 也 称 为 芒 腾 作用 的 气孔 调节 。 

水 进出 保卫 细胞 可 以 引起 气孔 的 打开 和 关闭 ,保卫 细胞 自身 也 会 通过 燕 发 散失 水 分 , 当空 气 干 
燥 , 保 卫 甸 胞 蒸发 过 快 ,而 水 分 的 运输 不 足以 补充 其 水 分 的 散失 时 ,保卫 细胞 就 会 关闭 ,这 样 的 气孔 关 
团 机 制 称 为 被 动 脱水 关闭 (hydropassive closure) 。 另 一 种 机 制 是 当 整 个 时 片 或 根 缺 水 时 ,保卫 细胞 
可 以 通过 其 代谢 过 程 减 少 细胞 内 的 洲 质 来 提高 细胞 水 势 , 水 分 因而 离开 保卫 细胞 ,气孔 关闭 ,这样 的 
气孔 关闭 机 制 称 为 主动 脱水 关闭 (hydroactive closure) 。 保 荆 细胞 中 洲 质 的 外 流 可 以 因 植 物 的 缺 水 而 
发 生 ,ABA 可 能 在 这 个 过 程 起 重要 的 作用 。 

根系 是 植物 吸收 术 分 的 部 位 ,也 常 是 水 分 亏 缺 最 初 发 生 的 部 位 。 植 物 根 系 发 生 水 分 亏 缺 也 会 下 
起 气孔 的 关闭 。 研 究 发 现在 早期 根部 发 生 水 分 亏 缺 引起 气孔 关闭 的 过 程 中 ,有 “信息 "分子 从 根 向 叶 
传递 。 将 一 株 精 物 的 根系 分 开 置 于 两 个 容器 中 用 营养 溶液 进行 培养 ,如 果 将 一 个 容器 中 的 溶液 抽 去 ， 
结果 发 现 植 物 的 气孔 发 生 部 分 关闭 , 而 此 时 由 于 仍 有 另 一 半 和 根系 可 以 进行 水 的 吸收 因此 叶 中 的 细胞 
并 不 辟 发 生 水 分 的 夺 缺 。 由 此 可 以 认为 ,在 植物 的 根系 有 "感知 "水 分 状态 的 系统 , 当 发 生 水 分 气 缺 
时 ,可 以 通过 信息 传递 调节 地 上 部 气孔 的 运动 ,以 适应 很 系 的 水 分 吸收 状 兹 。 进 一 步 的 研究 发 现 , 植 
物 根部 合成 的 ABA 可 以 随 木 质 部 液 流向 地 上 部 转移 。 在 上 述 的 分 根 实验 中 ,发 现 去 掉 溶 液 的 那 部 分 
根 中 的 ABA 合成 量 增加 ;而 时 中 ABA 的 增加 与 气孔 的 关闭 程度 密切 相关 。 因 此 ABA 可 能 正 是 很 
发 后 水 分 气 缺 时 向 叶 发 送 的 “信息 ”。 

植物 的 缺 水 也 可 以 发 生 在 叶片 的 寺 肉 细胞 ,例如 当 植 物 蒸腾 很 快 而 植物 的 吸水 来 不 及 进行 补偿 
时 ,或 者 当 旱情 严重 土壤 中 水 分 很 少时 叶 欠 细胞 都 可 能 发 生 缺 水 。 时 岗 细 胞 发 生 永 分 气 缺 会 引起 气 
孔 的 关闭 。 在 植物 叶肉 细胞 中 一 般 总 是 有 和 抱 水 平 的 ABA 合成 ,所 合成 的 ABA 在 正常 情况 下 累积 在 
叶绿体 中 。 当 发 生 缺 水 时 ,叶绿体 中 的 ABA 就 会 被 释放 进入 细胞 质 ,而 后 被 释放 到 质 外 体 空间 并 随 
蒸腾 流 到 达 保 卫 纲 胞 ,在 那里 ABA 使 和 保卫 细胞 的 溶质 外 流 气孔 因而 关闭 。 除 了 ABA 发 生 重 新 分 布 
之 外 ,叶肉 细胞 中 的 ABA 合成 也 会 增加 ,这 样 就 更 促进 了 气孔 的 关闭 。 

从 以 上 我 们 可 以 看 到 ,植物 在 很 早 时 期 就 可 以 感知 水 分 乞 缺 的 发 生 并 且 作 出 相应 的 反应 ,例如 当 
土壤 水 分 减少 上 层 土 玉 发 生 水 分 亏 缺 时 ,虽然 此 时 植物 地 上 部 分 并 未 发 生 水 分 的 守 缺 ,但 仍 可 使 气孔 
发 生 部 分 关闭 以 减少 水 分 的 散失 ;如 果 水 分 气 缺 的 情况 进一步 发 展 , 植 逆 地 上 部 分 也 发 生 水 分 气 缺 
时 ,植物 也 会 进一步 关闭 气孔 以 避免 植物 脱水 死亡 。 

当 水 分 供应 不 是 或 者 芍 腾 量 过 大 的 情况 下 , 叶 内 细 胞 因 失 水 而 水 势 下 降 , 纲 胞 间距 中 水 闵 气 不 髓 
饱和 ,此 时 即使 气孔 仍然 张 开 , 燕 腾 依 然 难 以 进行 ,这 种 现象 称 为 “ 初 十 ”。 植 物 通过 初 干 来 调节 燕 腾 


作用 的 方式 称 为 非 气孔 调节 。 





五 、 燕 腾 的 意义 
蒸腾 的 生理 作用 是 个 争议 较 大 的 问题 。 虽 然 有 研究 者 认为 蒸腾 可 能 在 水 分 的 运输 或 者 机 质 元 索 
的 运输 方面 有 作用 ,但 是 燕 肚 作用 似乎 并 非 这 些 过 程 所 必需 。 例 如 某 些 生长 在 热带 雨林 高 湿度 条 件 
下 的 植物 ,基本 上 没有 燕 腾 作用 发 后 ,但 是 仍然 生长 得 非常 茂 宋 。 对 矿质 元 素 的 跟踪 研究 也 表明 , 植 
物 可 以 重复 利用 自身 的 矿质 元 素 , 蒸 瑞 的 减少 并 不 成 为 矿质 营养 的 限制 因子 。 而 且 高 湿 条 件 似 乎 对 
+ 





植物 生长 更 加 有 利 。 在 多 数 倩 况 下 , 燕 腾 反而 是 造成 植物 发 生 水 分 亏 缺 , 甚 至 脱水 的 主要 原因 。 因 此 
燕 自 作用 也 许 是 陆 生 植物 为 解决 光合 作用 吸收 COs 的 需要 而 不 得 不 付 旨 的 水 分 散失 的 代价 。 在 不 影 
响 汉 合作 用 的 前 气 下 ,减少 蒸腾 作用 可 能 更 有 利于 植物 的 生长 ， 

陆 生 植物 在 吸收 光 能 进行 光合 作用 时 ,叶片 的 温度 会 升 高 。 过 高 的 植物 叶 温 会 加 速 植物 的 呼吸 
作用 ,甚至 破坏 植物 的 光合 系统 。 蒸 腾 作 用 可 以 通过 水 分 的 散失 带 走 大 量 热能 ,蒸腾 速率 较 高 的 叶片 
其 叶 温 通常 总 是 低 于 环境 瀑 麻 。 这 可 能 是 蒸腾 作用 对 植物 生理 活动 的 有 利 方面 。 


第 四 节 土壤 -植物 -大 气 连续 体系 


在 本 章 中 我 们 讨论 了 水 从 土壤 至 植物 体 , 再 从 植物 体 到 大 气 的 运动 过 程 。 在 此 ,水 的 运动 总 是 从 
术 势 较 访 的 区 域 向 水 势 较 低 的 区 域 进行 , 即 从 土壤 到 植物 青 到 大 气 , 形 成 一 个 土壤 -植物 -大 气 连续 体 
系 (soil-plant-atmosbherc continuum) ,其 中 水 势 是 以 递减 的 形式 分 布 的 (图 3-17)。 水 在 这 个 体系 中 
依 水 势 兢 魔 的 运动 基本 上 是 一 个 降低 自由 能 的 自发 运动 ,并 不 需要 能 量 的 输入 。 





水 势 及 其 组 成 /MP 


位 置 
水 势 。 压力 执 ” 泪 透 势 ”重力 势 ”水 势 





外 界 空气 { 相 对 湿度 为 5S044 -95.2 _052 
时 间 空 气 -0.8 -08 

20m “wy 叶 疝 纲 胞 细 及 妈 (10 m 处 ) -08 -07 02 01 
叶肉 几 臣 泪 钨 (10 惠 处 》 08 92 -1.1 0.1 
时 本 质 部 (10 m 处 》 -0.8 -08 -0.1 Ql 
根木 质 部 (接近 表面 ) -0.6 -05 -01 0 
忆 根 细胞 流光 (接近 者 商 ) 6 05 -1 0o0 
和 入 入 与 根 和 连接 的 于 塘 -0.5 04 -0.l O00 
\\ 与 很 矩 离 1tomm 的 土壤 -0.3 -02 -0.l 00 


图 3-17 土壤 -和 植物- 大气 连续 体系 示意 图 (Taiz & Zeiger 1998) 


水 的 运动 , 随 着 阶段 不 同 面 采用 不 同 的 方式 。 水 在 土壤 和 植物 体 中 的 运动 以 集 流 的 方式 进行 ,而 
从 叶 向 大 气 运动 时 则 以 扩散 的 方式 ,水 进入 植物 体 时 还 要 涉及 跨 膜 的 渗透 方式 等 。 但 是 无 论 水 通过 
何 种 方式 进行 运动 ,总 是 遵循 沿 水 势 梯 度 运 动 的 原则 。 但 是 ,在 此 运输 途径 的 不 同 部 分 中 ,水 势 的 组 
成 可 能 会 完全 不 同 。 例 如 叶子 的 叶肉 细胞 和 其 附近 的 木质 部 的 水 势 是 相当 接近 的 ,但 是 在 木质 部 水 
势 的 主要 成 分 是 负 的 静水 压 而 叶山 细胞 的 脱 压 却 是 正 的 压力 ,叶肉 细胞 的 负 水 势 是 由 于 溶质 势 决 定 
的 。 对 于 大 气 的 水 燕 气 来 说 ,相对 湿度 是 决定 水 势 的 重要 因素 。 


小 结 


陆 生 植物 在 进行 光合 作用 的 同时 ,不 可 避免 地 会 散失 水 分 。 因 此 水 分 的 吸收 和 散失 是 植物 体 极 
为 重要 的 生理 活动 。 植 物 通过 发 达 的 根系 从 土壤 吸收 水 分 。 土 壤 的 水 分 状况 直接 影响 植物 的 水 分 吸 
收 ， 植 瑰 根 系 吸收 的 水 需要 通过 木质 部 向 上 运输 到 植物 体 地 上 各 部 分 ， 根 吸收 的 水 主要 通过 燕 腾 形 


成 的 植物 体 地 上 部 负 压 将 其 拉动 向 上 运输 。 而 根 压 只 有 在 兼 圈 很 小 ,运输 高 度 不 大 的 情况 下 才 有 一 
"65» 


定 的 作用 . 在 植物 的 若 朋 作用 中 . 气 蕊 点 腾 贞 主导 作用 。 植 物 通 过 对 气孔 运动 的 阅 榨 ,协调 光合 作用 
需要 吸收 CO: 和 水 分 散失 的 关系 ， 活 透 凋 节 只 导 玫 气 拒 运 动 的 基本 机 制 ,而 蓝光 人 号 系统 在 气孔 保 
卫 细 胞 的 渗透 调节 中 起 重要 的 作用 ， 

思考 题 

(1) 土壤 中 的 水 分 状况 如 何 影 响 植物 根 的 水 分 吸收 ? 

《2) 水 是 如 何 通 过 植物 的 根 进入 植物 体 的 ? 

(3) 水 是 通过 什么 机 制 经 术 质 部 向 上 运输 的 ? 

(4) 何谓 燕 腾 作用 ” 黄 腾 作用 有 哪些 方式 ? 

(5) 件 各 是 气 蕊 复合 体 ? 它 有 哪些 类 型 ?9 气孔 如 何 控制 叶片 的 气体 交接 ? 

(6) 有 哪些 研究 证 据说 明和 气孔 运动 的 非 光 合 光 调节 主要 是 蓝光 ? 

(7) 为 什么 说 叶 黄 素 可 能 站 蓝光 的 受 体 ” 

(8) 有 关 气 孔 运动 渗透 调节 的 假说 有 哪些 ? 它们 部 有 哪些 研究 的 证 据 ? 

(9) 气 蕊 运动 受 哪些 因素 的 影响 ? 





第 四 章 ”植物 细胞 跨 膜 离子 运输 


高 等 植物 的 生长 发 育 有 量 于 构成 植物 个 体 的 活 细 胞 不 断 地 从 土壤 .大 气 .水 体 等 环境 中 吸收 利用 
各 种 营养 元 素 , 在 植物 细胞 水 平 上 对 党 养 元 素 的 吸收 利用 过 程 是 植物 不 断 摄取 营养 元 素 的 基础 。 植 
物 细胞 质 膜 是 细胞 与 环境 之 问 的 空间 界限 , 活 细 胞 对 各 种 营养 元 素 的 吸收 过 程 就 是 这 些 元 素 的 跨 膜 
运输 过 程 。 植 物 生 长 发 育 所 必需 的 各 种 矿质 营养 元 素 ( 和 参见 第 五 章 ) 中 大 部 分 昆 以 带电 离子 的 形式 被 
植物 细胞 所 吸收 利用 的 ,所 以 了 解 各 种 离子 跨 植物 细胞 膜 的 运输 机 制 足 学 习 植 物 和 矿质 营养 (参见 第 五 
章 ) 的 基础 。 植 物 细胞 与 动物 或 微生物 细胞 的 跨 膜 离子 运输 机 制 有 许多 相似 之 处 ,也 有 不 同 之 处 ,但 
作为 物质 运动 的 一 类 形式 ,都 尊 弓 物理 和 化 学 的 基本 规律 。 本 章 在 扼要 介绍 离子 跨 腊 运输 的 一 些 基 
本 知识 的 基础 上 ,简要 地 讨论 毛 , 磷 , 甸 , 钙 等 主要 营养 元 素 的 离子 跨 腊 运输 机 制 , 而 有 关 膜 自 物 学 以 
及 离子 跨 膜 运输 的 详细 内 容 请 参考 相关 书籍 。 


第 一 节 生物 膜 的 物理 化 学 特性 


细胞 膜 是 活 细 胞 与 环境 间 进 行 物质 与 能 别 交换 的 界限 。 由 于 活 细 胞 的 膜 对 所 通过 的 各 种 物质 具 
有 严格 的 选择 性 及 调控 机 制 , 才 使 得 细胞 质 内 相对 稳定 的 微 坏 境 得 以 维持 。 多 细胞 生物 个 体 的 复 奉 
生命 活动 是 以 单个 细胞 为 基本 单位 完成 的 ,而 所 请 生命 活动 与 非 生 命 活 动 之 问 的 空间 界限 止 是 包 圳 
活 组 胞 的 细胞 膜 。 显然, 细胞膜 的 这 种 “界限 "作用 对 于 生命 活动 的 存在 和 进行 是 至 关 重 要 的 。 活 细 
胞 的 膜 除 了 作为 生命 活动 与 环境 间 的 空间 结构 界限 外 ,同时 也 是 执行 一 系列 重要 生命 活动 的 场所 。 
有 关 生 物 腊 的 基本 化 学 组 兢 、 结 构 模 型 等 内 容 已 在 第 一 章 中 介绍 ,以 下 仅 就 与 跨 脱离 子 运输 相关 的 生 
物 腊 的 一 些 物 理 . 化 学 特性 及 其 与 功能 实现 的 关系 进行 简单 介绍 。 


一 、 生 物 膜 的 化 学 组 成 与 生物 腊 的 “两 亲 性 "和 "绝缘 性 ” 


生物 膜 的 基本 化 学 组 成 包括 脂 类 和 和 蛋白质 及 少量 糖 类 物质 。 

构成 腊 的 脂 类 物质 中 最 主要 的 是 甘油 磷 脂 类 物 夺 。 这 类 物质 岁 具 有 典型 的 “两 亲 性 ”Cam- 
ee , 即 分 子 结构 中 有 “ 寄 水 的 ” ‘hydrophilic) 和 ? 玻 水 的 ”Chydrophobic) 基 团 。 愉 有 “两 亲 性 ”的 

脂 类 物质 在 水 相 中 可 自发 地 排列 形 戌 脂 质 双 层 结构 , 即 两 屋 碰 脂 类 分 子 的 朴 水 ( 亲 脂 ) 件 “尾部 " 徐 
而 亲 水 的 “水 部 ” 彰 向 水 相 , 磷 脂 的 脂 质 双 层 构成 了 生物 膜 的 基本 结构 。 如 图 4-1 所 示 , 脂 质 双 
层 结构 中 同 的 朴 水 部 分 占据 了 很 大 空间 ,这 一 特点 使 得 疏水 性 较 强 或 具有 两 亲 性 的 物质 较 易 通过 朋 
结构 ,而 亲 水 性 的 带电 物质 (如 各 种 离子 ) 通 过 脂 质 双 层 膜 时 阴 力 很 天。 在 金属 导体 中 ,自由 电子 的 移 
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动 形成 电流 ;而 在 以 水 相 为 基础 的 活 细 胞 或 生物 体 带电 离子 

中 ,带电 离子 的 移动 形成 电流 .并 产生 电 现 篆 。 由 oaRRRRRg > 

于 带电 离子 通过 脂 质 双 层 膜 时 阻力 很 大 ,所 以 说 蕴 /中 Il wi tt 

质 双 层 膜 结构 具有 一 定 的 “绝缘 性 "图 4-2 表示 “省 胆 Wht! oe 用 | jx 
Me | 


水 ,甘油 和 几 种 离子 通过 人 工 脂 质 双 层 膜 或 生物 腊 
时 的 相对 通 透 性 ， 由 于 甘油 是 既 亲 脂 又 亲 水 的 两 
性 分 子 ,所 以 较 易 通 过 人 工 膜 或 生物 膜 , 腊 对 甘油 
的 相对 通 透 性 也 就 较 高 。 但 K"、Na! ,Cl 等 带电 








图 4-1 具有 强 类 水 性 的 带电 离子 不 易 
通过 腹 的 脂 质 双 诗 结构 


离子 具有 极 强 的 亲 水 性 ,所 以 几乎 很 难 通 过 完全 由 磷脂 构成 的 人 工 膜 ( 图 4-3 左 侧 )。 而 生物 膜 与 人 工 
脂 质 双 层 膜 相 比较 ,主要 区 别 在 于 生物 膜 结构 中 含有 很 多 种 执行 离子 跨 膜 运输 的 功能 蛋白 ,所 以 生物 
膜 对 带电 离子 的 通 透 性 高 于 人 工 膜 。 


膜 的 相对 通史 性 增高 


水 通道 蛋白 
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图 4-2 人 工 腊 和 生物 腊 对 水 分 子 、 甘 油 及 几 种 4-3 水 分 子 通 过 生物 腊 的 机 制 示意 图 (Taiz && Zeiger 1998) 





常见 离子 的 相对 通 透 性 (Taiz & Zeiger 1998) (A) 水 分 子 通过 膜 脂 分 子 间 隙 穿 过 脂 质 双 分 子 层 !{B) 水 分 子 通过 阳 
Pp; 膜 对 沙 质 的 相对 通 透 性 ,单位 为 cm/'s。 箭头 所 指 上 的 水 通道 蛋白 穿 过 膜 结构 ， 
方向 为 通 透 性 增 商 。 


水 分 子 的 牙 膜 运输 是 一 较为 特殊 的 现象 ,无 论 人 工 膜 还 是 生物 膜 对 水 分 子 的 通 透 性 都 较 高 ,而 水 
分 子 显然 是 强 极 性 分 子 (具有 典型 的 “ 亲 水 性 ”) ,理论 上 讲 膜 对 水 分 子 的 通 透 性 应 该 较 低 。 但 一 般 认 
为 水 分 子 的 直径 较 小 ,可 以 以 “ 滩 透 的 方式 顺 着 水 势 梯度 . 自 脂 质 双 分 卫 层 的 分 子 间 了 路 中 通过 (图 4 3 
A)。 同 时 ,生物 膜 中 含有 水 孔 蛋 白 可 增加 膜 对 水 分 子 的 通 透 性 (图 4-3 B)。 有 关 水 孔 蛋 白 功 能 的 调控 
的 研究 将 有 助 于 人 们 对 水 分 跨 膜 运输 机 制 有 进一步 的 了 解 ,而 如 何 全 面 准 确 地 解释 水 分 子 的 跨 膜 运 
输 调 控 机 制 仍 需 要 进一步 的 研究 。 


二 、 跨 膜 电 化 学 势 梯 度 和 膜 电 位 


任何 物质 的 运动 都 需要 驱动 力 的 存在 ,驱使 光子 进 行 跨 膜 运输 的 动力 来 自 跨 膜 电 化 学 势 梯度 
(transmembrane electro chemical potential gradient) 或 水 解 ATP 产生 的 能 量 。 根 据 热 力学 的 原理 ， 
任何 物质 的 自发 运动 均 是 自 化 学 势 较 高 的 区 域 向 化 学 势 较 低 的 区 域 进行 。 对 于 不 带电 的 中 性 分 子 或 
粒子 来 说 ,其 化 学 势 的 高 低 取 总 于 它 的 浓度 高 低 。 因 些 , 在 不 存在 外 力作 用 的 情况 下 ,不 带电 的 分 子 
发 生 运 动 时 总 是 自 浓度 高 的 区 域 向 少 度 低 的 区 域 自发 进行 。 但 对 于 带电 粒子 来 说 ,其 发 生 运动 时 不 
仅 受 其 浓度 高 低 (化 学 势 高 低 ) 的 影响 ,同时 还 受到 不 同体 系 ( 或 区 域 ) 间 电势 高 低 的 影响 , 亦 即 受 “ 电 
化 学 势 梯 度 ” 的 影响 。 

某 种 离子 的 跨 腊 电化 学 势 梯 度 包 括 跨 膜 化 学 势 梯 度 和 路 膜 电 势 梯 度 两 个 方 而 ,而 两 者 又 是 相互 
关联 的 。 因 为 决定 某 种 离子 化 学 势 高 低 的 是 离子 的 浓度 ,而 离子 浓度 的 商 体 义 决定 了 该 种 离子 所 擒 
带电 荷 的 多 少 ,所 以 在 膜 的 一 俩 某 种 离子 的 浓度 愈 高 , 则 该 种 窗子 的 电化 学 势 全 高 。 

离子 在 菌 膜 电化 学 势 的 驱动 下 发 生 跨 膜 运 动 的 过 程 可 由 图 4-4 和 图 4-5 的 简化 模式 图 说 明 。 图 
4-4 表示 出 人 工 半 透 膜 相隔 的 两 相 之 间 的 离子 跨 膜 运输 过 程 ， 由 于 体系 中 只 存在 均 可 透 过 半 透 膜 的 两 
种 离子 ,而 在 起 始 状 态 时 , A 相 两 种 离子 的 浓度 (或 电化 学 势 ) 高 于 B 相 两 种 离子 的 浓度 (或 电化 学 
势 ) ,因此 对 两 种 离子 均 存 在 自 A 向 也 由 高 向 低 的 电化 学 势 梯 度 ,两 种 离子 均 自 和 向 了 发生 和 运动 ,最 

。， 68 ， 


终 两 相间 达到 完全 平衡 。 当 然 , 如 果 半 透 膜 对 阴 、 阳 两 种 离子 的 通 透 性 (permeability) 不 同 , 即 明 、 阳 两 
种 离子 的 跨 膜 扩散 速度 不 同 , 则 在 中 间 状 态 时 会 产生 膜 两 侧 正 、 负 电荷 分 布 不 平衡 的 现象 。 

图 4-5 所 示 的 模型 则 较 图 4-4 所 示 模 型 更 接近 活 细胞 的 状况 ,体系 中 除了 存在 两 种 可 透 过 膜 的 
表 、 阳 离子 外 ,在 膜 的 一 侧 ( 假 定 的 细胞 内 侧 ) 存 在 一 些 不 可 跨 膜 扩 散 的 阴离子 。 在 活 细胞 内 ,伴随 不 
可 跨 膜 扩散 的 阴离子 产生 的 阳离子 往往 是 质 子 。 在 起 始 状 态 时 ,A 相 { 假 定 的 细胞 外 侧 ) 阴 、 阳 两 种 离 
子 的 浓度 (或 电化 学 势 ) 高 于 B 相 (假定 的 细胞 内 侧 ) 两 种 相应 离子 的 浓度 (或 电化 学 势 ) ,因此 对 两 种 
离子 均 存在 自 A 向 BB 由 高 问 低 的 电化 学 势 梯度 ,两 种 离子 均 自 A 向 BB 发 生 运 动 。 同 时 ,B 相 的 质子 
也 向 A 相 运 动 (有关 质 子 跨 膜 运输 的 机 制 请 参见 本 章 第 二 节 "“ 质 子 ATP 酶 ”部 分 }。 由 于 B 相 存 在 一 
些 不 可 跨 膜 扩 散 的 阴离子 ,结果 在 最 终 两 相间 可 跨 膜 扩 散 阴 、 限 离子 也 不 可 能 达到 完全 平衡 ,A 相 中 
可 跨 膜 扩散 阴离子 的 浓度 可 能 高 于 可 跨 腊 扩散 阳离子 ,而 B 相 中 可 邪 膜 扩散 阳离子 的 浓度 则 高 于 可 
跨 腊 扩 散 阴离子 的 浓度 。 

在 离子 发 生 跨 膜 扩 散 的 过 程 中 (如 图 44 所 示 ) 或 达到 动态 平衡 时 (如 图 4-5 所 示 ) ,都 有 可 能 产生 
可 器 膜 扩散 的 阴 、 阳 离子 分 布 不 平衡 的 状态 ,这 就 造成 了 膜 两 侧 可 跨 膜 扩散 的 电荷 分 布 的 不 平衡 , 表 
现 为 膜 两 侧 之 间 存 在 跨 膜 电势 (或 电位 ) 差 。 





最 初 状态 : 
[KEcU ,> IKCH， 


中 间 状 态 : 

各、 也 间 尚 未 达 鹿 平衡 
六 相 : [ET] < 

B 相 : 攻 'J >1C11 





最 终 状 态 : 
[KCI]s= [Kcl]， 





图 4-4 由 半 透 膜 相 隔 的 两 相 (上 与 功 问 通过 离子 的 跨 膜 运输 最 终 达 到 平衡 的 过 程 
示意 图 (Taiz & Zeiger 1998} 
假设 KK- 和 Cl 两 种 腐 子 均 可 适 过 半 透 腊 ( 即 半 透 腊 对 两 种 离子 均 具 有 一 定 的 通 透 性 ) ,但 半 透 腊 
对 区 + 的 通 透 性 高 于 对 Cl- 的 通 延性 。 在 起 始 状态 时 ,A 由 两 种 离子 的 淡 度 (或 电化 学 势 高 于 BB 
相 两 种 离子 的 浓度 (或 电化 学 勃 ), 因 东 对 两 种 离子 均 存 在 自生 向 了 .由 高 向 低 的 电化 学 势 梯度 ， 
两 种 离子 均 自 总 向 己 发 生 运 动 。 但 由 于 半 透 腊 对 人 + 的 通 透 性 高 于 对 CE 的 通 透 忻 , 所 以 区 -的 
自 太 向 BB 的 里 膜 奢 动 速率 高 于 Cl- 的 跨 腊 运动 ,结果 造成 了 如 图 中 “中 间 状 态 " 所 示 的 电 相 中 长 1 
的 浓度 高 于 人 -的 浓度 ( 正 电荷 多 于 负电 荷 ), 而 六 相 中 K+ 的 浓度 属于 Cl 的 浓度 5( 正 电荷 少 于 
负电 荷 )。 但 在 器 膜 电化 学 势 梯 度 的 驱动 下 , 景 禾 两 相间 达到 完全 平衡 。 


在 将 压力 ,重力 加 速度 等 因素 忽略 不 计 的 情况 下 , 某 一 体系 中 某 种 离子 n 的 电化 学 势 可 定量 描述 


为 ; 
pn = pr + RT ln ast znFE 《4. 1) 


式 中 :mm 代表 离子 n 的 电化 学 势 im" 代 表 标准 状态 下 离子 n 的 电化 学 势 ;R 表示 气体 常数 ;本 表示 热力 
。 69 。 





学 湿度; a, 代表 离子 n 的 相对 活 度 ;z, 代 表 离 子 n 所 带电 荷 数 5 带 正 电 用 正 数 表示 , 带 负 电 用 负数 表 
示 ) ;F 代表 法 拉 第 常数 ;EE 表示 离子 n 所 处 体系 的 电势 。 


不 可 寺 肛 。 
. 可 得 访 “ 可 造 大 
渤 择 性。 放出 离子 “ 朋 离 了 





+5 ”由 选择 性 人 生物 腊 相 隔 的 胜 外 侧 ( 闪 ) 与 膜 内 出 (B} 两 相间 的 离子 跨 膜 运输 过 程 示意 图 
假设 A( 网 胞 外 ) .下 细胞 内 ?两 相间 由 选择 性 生物 膜 相隔 , 且 明 , 阳 两 种 离子 均 可 通过 半 透 膜 ( 即 半 透 膜 对 
两 种 离子 均 具 有 一 定 的 通 透 性 ) , 面 在 已 相 存在 一 些 不 可 透 过 上 膜 的 所 谓 “ 不 可 扩散 " 骨 离 子 及 与 其 相伴 随 
产生 的 阳离子 (质子 )。 在 起 始 状态 时 ,A 相 阴 ,. 阳 两 种 离子 的 纺 度 (或 电化 学 势 ) 高 于 日 相 两 种 相应 离子 
的 衫 度 ( 或 电化 学 势 ), 因 此 对 本 种 离子 均 存在 自立 向 也 .由 高 向 低 的 电化 学 势 屁 诬 ,两 种 离子 均 自 名 向 日 
发 生 运 动 。 同 时 ,质子 也 会 发 生 自 了 向 各 的 扩 贡 。 由 于 书 相 存在 一 些 不 可 扩散 的 阴离子 , 嫩 果 人 在 最 终了 两 
相间 可 扩 沿 阴 、 阳 离子 也 不 可 能 分 别 达 到 完全 平衡 ,A 相 中 可 扩 合 阴离子 的 浓度 可 能 高 子 可 扩散 阳离子 ， 

而 卫 相 中 可 扩散 阳离子 的 清 度 则 高 于 可 扩散 阴离子 的 请 度 。 


仍 以 图 4-4 或 图 4-5 所 示 的 模型 为 例 ,A 相 相对 于 也 相 之 间 革 种 可 跨 膜 扩散 的 离子 n 的 跨 腊 电 化 
学 势 差 可 定量 地 描述 为 ， 
Ap 一 和 一 一 RnfasA /at) + eFCE, — Es) (4. 2) 
也 可 表示 为 ， 
Ap = ph Om pt = RT laa /fans) 十 znF AE 《4. 3) 
三 、 能 斯 特 方程 和 跨 膜 电 位 
在 式 4.3 中 , 当 Ay>0 时 ,表示 A 入 相 n 离子 的 电化 学 势 大 于 B 相 n 离子 的 电化 学 势 ,存在 推动 训 
子 n 自 A 向 B 跨 噶 进 行 扩散 的 跨 膜 电化 学 势 梯度 ,此 时 ;AE> 一 闫 ln(as^/asn); 
当 Ay<0 时 ,表示 B 相 离子 的 电化 学 势 大 于 入 相 n 离子 的 电化 学 势 ,存在 推动 离子 n 自己 向 
A 路 腊 进 行 扩 敬 的 路 腊 电 化 学 势 梯度 ,此 时 :AE<< 一 起 玉 InCas*/an3) 


而 当 Am 一 0 时 ,n 离子 在 A、.B 两 相间 的 跨 腊 扩 散 运 动 处 于 动态 平衡 ( 即 无 净 的 n 离子 的 跨 膜 运 
动 ) ,此 时 ， 


__Rr 
全 一 ZF 


ln(an cmt) (4.4) 








式 44 就 是 著名 的 能 斯 特 方程 (Nernst Equation), 用 以 定量 描述 离子 n 在 A&、B 两 体系 间 形 成 的 
扩散 电位 。 由 于 在 Am = 0 的 情况 下 ,在 A.B 两 体系 间 无 净 的 离子 n 的 运动 ,所 以 又 称 式 44 中 的 
AE 为 两 体系 间 离 子 n 的 静 息 电势 差 ( 或 静 息 电位 )。 如 果 和 .了 两 体系 由 图 4-4 或 图 4-5 的 选择 性 学 
透 膜 相 隔离 ,AP 又 被 称 作 跨 膜 静 息 电位 。 由 式 4. 4 可 知 ,由 某 种 离子 在 膜 两 侧 的 不 平衡 分 布 所 产生 
的 跨 腊 电位 的 大 小 及 方向 取决 于 该 种 离子 在 膜 两 侧 的 活 度 , 即 腊 电 位 的 绝对 值 与 膜 两 俩 该 种 离子 活 
度 比 值 的 对 数 成 正比 。 应 该 注意 的 是 , 跨 膜 电位 (transmembrane potentia 是 有 方向 性 的 。 如 在 上 式 
推导 过 程 中 ,AE 代表 的 是 (Es 一 Ey) , 即 和 A 相 相对 于 再 相 的 膜 电 位 。 在 表述 活 细胞 的 膜 电位 时 ,一 般 
用 膜 内 制 { 细 胞 内 ?相对 于 膜 外 策 ( 细 胞 外 ) 的 电位 来 表示 。 例 如 ,一 活 细胞 的 胞 内 KK 浓度 为 100 
mtnol 工 , 胞 外 天- 羔 度 为 1 mmeol2L ,在 25C 时 ,根据 能 斯 特 方程 计算 的 胞 内 相对 子 胞 外 的 开 + 的 跨 膜 
扩散 电位 约 为 一 118 mV{( 毫 伏 )。 一 般 来 齐 , 植 物 活 细 移 质 膜 的 跨 膜 电位 为 负 值 。 而 且 习 惯 上 所 说 的 
膜 电位 高 低 是 指 膜 电位 的 绝对 值 , 如 将 一 120 mV 的 
跨 膜 电 位 和 一 100 my 的 跨 膜 电位 相 比 较 , 习惯 上 说 电压 计 
前 一 膜 电 位 较 高 ,但 准确 的 说 法 应 该 是 前 者 较 后 者 更 
负 。 

用 能 斯 特 方程 定 量 描述 的 跨 膜 电位 是 指 某 种 离子 
的 跨 膜 扩散 电位 ,而 活 细胞 的 细胞 质 内 则 含有 各 种 不 yp 、 
同 的 离子 。 显 然 , 仅 依 某 种 离子 的 胞 内 外 活 度数 值 . 用 
能 斯 特 方程 计算 出 的 活 细胞 跨 膜 电位 数值 与 实际 的 跨 
膜 电位 数值 会 有 所 不 同 。 如 果 在 计算 膜 电 位 时 考虑 多 
种 不 同 离子 对 跨 膜 电位 的 催 献 , 则 应 该 用 Goldman- 
Hodgkin-Katz (GHK) 方程 进行 计算 (有 关内 容 请 参 
考 相关 书籍 和 文献 )。 

图 4-6 表示 活 细胞 膜 电 位 的 基本 测定 方法 。 利 用 et 
输入 阻抗 较 高 (如 大 于 1X io 9)? 的 电压 计 或 放大 器 二 

册 用 二 测定 的 两 个 微 电 航 之 一 虎 人 胞 内 , 另 一 个 重 于 
可 以 很 方 使 地 实际 测量 活 细胞 的 膜 电位 。 i 如 果 播 人 胞 内 的 徽 电极 的 

对 于 许多 类 型 的 高 等 植物 活 细胞 ,实际 测量 得 到 jg 中 ty 于 细胞 广 , 测 得 的 电位 反映 胸 夺 与 质 膜 外 环境 间 的 
的 跨 膜 电位 与 利用 被 测 细 胞 内 外 钾 离 子 浓度 根据 能 斯 电位 差 。 如果 后 电极 插入 滚 泡 内 , 则 观测 到 的 电位 为 液 泡 
特 方程 计算 得 到 的 膜 电位 的 数值 十 分 相符 。 如 表 4-1 内 环境 与 胞 外 环境 之 间 的 电位 差 ， 

列 出 了 豌豆 根 细 疙 内 外 各 种 离子 浓度 的 预期 值 和 实际 观测 值 , 根 据 实 际 观测 的 细胞 内 外 钾 离 子 浓度 
和 能 斯 特 方程 计算 出 的 跨 膜 电位 大 约 为 一 108 mV{ 假 定 温度 为 25C) ,而 实际 测量 得 到 的 跨 膜 电位 为 
一 110 mV。 因 此 ,对 于 许多 植物 细胞 ,可 以 根据 细胞 内 外 钾 离 子 浓度 的 数值 估算 跨 膜 电位 ， 
囊 41 了 酰 豆 根 细胞 内 各 种 离子 浓度 的 预期 值 和 实际 观测 值 的 比较 (Taiz & Zeiger 1998) 
醒 牙 浦 询 / 胞 内 绽 度 ”mmolI 














Se Camol) 预 角 什 实际 观测 什 
K+ 于 7 75 
Nat 1 74 8 
MgE+ 0. 25 1340 3 
Ca 1 5360 2 
NOFY 2 0.0272 28 
Ql- i 0.0136 7 
Hs POr ] 0.0138 21 


注 :测量 的 膜 电 位 为 一 Il9mV。 


跨 膜 电位 形成 的 本 质 是 电荷 在 膜 两 侧 的 分 布 不 均匀 ,而 且 腊 对 这 些 不 均匀 分 布 的 电荷 载体 ( 离 
子 ) 有 一 定 的 通 透 性 。 处 于 膜 两 侧 的 不 均匀 分 布 的 任何 “种 离子 都 有 自 电化 学 势 较 高 的 一 侧 向 电化 
学 狼 较 低 的 另 一 侧 进行 扩散 运动 的 趋势 ,因此 活 册 胞 的 葛 电 位 有 时 也 被 称 为 扩散 电位 。 对 丁 活 细胞 
来 说 ,由 于 膜 对 不 问 离 子 的 选择 透 性 不 同 ,因此 在 达到 扩散 平衡 时 就 可 能 会 出 现 如 图 4-5 所 示 的 情况 ， 
即 一 些 离子 在 膜 两 侧 的 分 布 不 均 匈 ， 这 是 膜 电位 形成 的 原因 之 一 。 而 使 细胞 跨 膜 电 仔 产生 并 得 以 维 
持 的 另 一 原因 在 于 , 膜 上 存在 能 消耗 和 TP 能 量 而 运送 带电 离子 的 所 谓 离 子 泵 蛋白 (参见 第 二 节 ) ,而 
窗 运 送 的 带电 启 子 是 逆 着 该 种 离子 的 电化 学 势 梯 典 进 行 的 。 植 物 细胞 中 最 典型 的 离子 泵 是 H*-ATP 
酶 (参见 第 二 节 ), 此 类 Ht+ 泵 的 作用 是 将 HH! 从 腊 的 一 便 运 向 男 一 俩 ,结果 使 膜 两 侧 的 电荷 分 布 不 均 ， 
因此 也 被 称 必 致 电 录 (electrogenic pump)。 

活 细 胞 的 联 膜 电位 是 研究 细胞 生理 活动 的 重要 指标 或 参数 之 一 。 细 胞 膜 的 “ 超 极 化 "和 “去 极 化 ” 
是 两 个 用 膜 电 位 为 指标 描述 细胞 膜 或 细胞 生理 状态 的 重要 概念。 所 谓 “ 趋 极 化 ”(hyperpolarization》 
是 指 跨 膜 电位 处 于 较 原 来 的 参照 状态 (如 静 息 状态 ) 下 的 跨 膜 电位 更 负 ( 膜 电位 的 绝对 值 更 高 ;的 状 
态 , 如 膜 电 位 由 一 80 mY 变 为 一 120 mV ,就 可 表述 为 细胞 膜 发 生 了 超 极 人 化。 反之,“ 去 极 化 "(depolari- 
zatiom) 是 指 跨 膜 电 位 处 于 较 原 来 的 参照 状态 下 的 跨 膜 电位 更 正 ( 膜 电位 的 绝对 值 较 低 ?的 状态 ,如 膜 
电位 由 一 120 mY 变 为 一 80 mV ,就 可 表述 为 细胞 膜 发 生 了 大 极 化 。 就 一 般 情况 而 言 , 活 细胞 处 于 超 
极 化 状态 时 , 铀 胞 的 整体 生理 活动 较为 活跃。 例如 ,叶肉 细胞 在 明暗 条 件 下 不 进行 光合 作用 时 ,网 胞 
的 跨 腊 电位 大 多 在 一 60 mV 这 一 100 mV 之 间 ; 但 处 于 光照 条 件 下 后 ,细胞 的 光合 代谢 活动 开始 进行 ， 
细胞 的 跨 膜 电位 迅速 发 生 超 极 化 而 达到 一 160 mV 左右 (有 些 植物 叶肉 细胞 的 跨 膜 电位 在 光照 条 件 下 
其 至 可 达 一 200 mV) 。 处 于 旺盛 生长 发 序 状态 的 细胞 的 异 电 位 较 已 经 成 熟 或 完成 分 化 的 组 胸膜 电位 
更 负 一 些 ,如 根 尖 . 茎 尖 分 生 组 织 细胞 的 膜 电 位 多 处 子 相 对 于 静 息 状态 的 超 极 化 状态 。 


第 二 节 细胞膜 结构 中 的 离子 跨 膜 运输 重 日 


1972 年 由 Singer 和 Nicolson 提出 了 生物 膜 的 “流动 镀 髓 结构 模型 ”, 即 由 脂 质 分 子 构 成 的 双 层 腊 
基本 结构 有 具有 一 定 的 流动 性 ,而 在 脂 质 双 层 膜 结构 














em 中 周 嵌 着 许多 功能 蛋白 。 久 说 在 生物 膜 中 的 大 量 

和 功能 蛋白 中 执行 离子 跨 膜 运 输 过 程 的 功能 蛋白 统 

ooclooo AF 》 | Re 中 称 为 离子 跨 腊 运输 蛋 晶 或 离子 运载 体 (ion trans- 

出 A 8 Mer | Ye | 化 ”porten 。 根据 跨 膜 离子 运输 蛋白 的 结构 及 运送 离 

地 | 子 发 生路 膜 运输 的 方式 ,一 般 将 跨 辜 离子 运输 蛋白 

a | | 人 } 分 为 离子 通道 {ion channel) 、 离 子 载体 (ion carri- 
， 雪 国 ， 衣 基尼。 er)\ 离 子 泵 (ion pump) 三 类 (图 4-7)。 

被 动 运输 动 运 输 一 、 离 子 通道 
人 离子 通道 是 由 多 肘 链 中 的 若干 梳 水 性 区 段 在 
膜 的 脂 质 双 层 结构 中 形成 的 路 膜 孔道 结构 。 根 据 


.离子 通道 蛋白 ;BR 离子 载体 蛋白 ;C 离子 肥 淡 让 。 





离子 通道 对 离子 的 选择 性 .运送 离子 的 方向 ,通道 

开放 与 关闭 的 调控 机 制 等 可 将 离子 通道 分 为 多 种 类 型 。 如 可 选择 性 地 运输 钾 离 子 的 通道 钻 称 为 狠 离 
了 通道 ;如 果 该 通道 只 是 将 钾 离 子 自 胞 外 向 胞 内 运输 , 则 将 其 称 为 内 向 钾 离 子 通道 。 如 果 某 种 离子 通 

道 的 开放 或 关闭 是 受 跨 膜 电 位 所 调控 的 , 则 称 该 种 道道 为 电压 门 控 通 道 。 当 离子 通道 处 于 开放 状态 

时 ,相应 的 离子 顺 着 跨 膜 电化 学 势 梯 度 进行 跨 膜 运动 。 在 植物 细胞 中 斌 究 较 多 的 是 各 种 钾 离 子 通道 ， 
Pe 











其 次 是 Cl 离子 等 阴离子 通道 ,而 对 Ca*' 离子 通道 的 研究 较 少 ,特别 是 在 分 子 生 物 学 水 平 对 Cae+ 离 
子 通道 的 研究 几乎 尚未 开展 。 

图 4-8 为 植物 细胞 内 向 钾 遂 道 AKT1 的 结构 模型 示意 图 ,AKT1 多 肘 链 中 有 6 个 朴 水 区 段 (S1 一 
S6) 构 成 了 该 内 向 钾 遂 道 的 基本 结构 ，AKT1 中 S5 和 6 区 段 是 该 通道 孔道 区 域 的 主要 结构 ;S4 蔬 
水 区 段 舍 有 带 正 电 荷 的 氮 基 酸 5 赖 氨 酸 和 精 氨 酸 ) ,构成 了 通道 的 电压 感受 器 (voltage sensor) , 当 跨 膜 
电 诗 适宜 于 通道 开放 时 ,S4 响应 黎 膜 电位 鸽 通道 蛋白 发 生 梅 得 变化 而 使 通道 开放 。 


通道 孔 部 区 域 。 通道 孔 部 区 域 


S4 孔道 区 域 







EF 手 结构 
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EF 手 结构 
图 4-8 内 向 K+ 通 道 AKT]1 结构 模型 示意 图 图 49 外 向 K- 通道 KCQOI 结构 示意 图 
【Buchanan et al 2000) 【Buchanan st a 2000) 


包含 1 个 跨 膜 区 域 和 2 个 通道 孔 部 区 域 . 局 端 有 2 个 EF 手 结 
构 , 为 Catl 高 末 和 性 结合 区 域 。 


图 4-9 为 外 向 钙 通 道 KCO1 的 结构 模型 示意 ee 
图 ,KCOL 有 4 个 跨 膜 玉 水 区 县 和 2 个 孔道 区 域 。 。 克 人 的。 
KCO1 肤 链 的 C 端 2 个 EF 手 结构 形成 对 Caz 的。 We | 
高 亲 和 性 结合 位 点 ,KCO1 是 受 Ca+ 激活 的 通道 。 | | 

图 4-10 为 电压 门 控 型 离子 通道 的 结构 模型 示 。 对 一 疡 | 一 六 
意图 。 由 带 正 电荷 的 氨基 酸 构 成 “ 门 控 结构 ”, 门 控 。。 背 生生 一 调节 亚 基 一 





结构 在 膜 电 位 的 调控 下 控制 通道 蛋白 的 构象 变化 
而 使 通道 开放 或 关闭 。 通 道 的 选择 性 过 滤 结 检 则 图 4-10 电压 门 榨 X+ 通 道 模型 示意 图 
使 通道 对 被 运送 离子 有 选择 性 。 对 于 一 些 受 胞 内 CTaz & Zeiger 1998) 
特殊 调节 因子 (如 cAMP 或 其 他 核 苷 酸 激素 .Ca 等 ) 调 控 的 离子 通道 ,调节 因子 特异 性 地 与 通道 的 
调节 亚 基 或 特异 性 氢 基 酸 序列 相 结合 而 调控 通道 的 活性 。 
二 、 离 子 载体 

离子 载体 与 离子 通道 首先 在 结构 上 有 明显 不 同 ,虽然 两 类 膜 蛋白 都 有 若 于 疏水 的 跨 膜 结构 区 域 ， 
但 离子 载体 蛋白 的 跨 膜 区 域 并 不 形成 明显 的 孔道 结构 。 离 子 载体 与 离子 通道 在 跨 膜 运送 离子 的 方式 
上 也 不 同 ,前 者 是 先 与 被 运送 的 离子 (或 溶质 ) 相 结合 ,通过 载体 蛋白 的 构象 变化 而 将 离子 (或 溶质 ) 自 
膜 的 一 侧 运 至 另 一 侧 ;而 通过 离子 通道 的 离子 跨 膜 运输 则 是 直接 通过 孔道 结构 而 进行 跨 膜 运 动 ， 离 
子 载体 可 分 为 执行 离子 被 动 运输 的 载体 和 执行 离子 主动 运输 的 载体 两 类 ,后 者 即 离子 泵 (有 关 主 动 运 


和 输 、 被 动 运输 见 下 面 内 容 )。 由 于 离子 载体 在 运送 离子 或 谤 质 时 首先 要 与 被 运送 的 离子 或 游 质 结合 ， 
» 7 了 3 。 





因此 其 运行 方式 类 似 于 酶 促 反 应 过 程 ,其 动力 学 符合 用 于 描述 酶 促 反 应 的 米 氏 方程 式 。 如 图 4-11 所 
未 , 当 被 运送 的 离子 或 溶质 的 浓度 较 高 时 ,离子 载体 运送 离子 或 溶质 的 速率 表现 出 饱和 效应 。 离 子 载 
体 运送 离子 进行 跨 膜 运输 的 过 程 可 由 图 4-12 说 明 , 溶 质 ( 图 中 的 “S”) 先 自 膜 的 一 侧 与 相应 的 载体 结 
侣 ,载体 蛋白 通过 其 构象 变化 将 与 其 结合 的 溶质 在 膜 的 另 一 侧 释 放 。 


(A) 动力 学 (B) 物理 学 模型 全 
G) 天 于 LE 
人 
= CSo A we 
| ] | 
‘ {SN a 入 


图 4-11 通过 载体 的 离子 跨 膜 运输 动力 学 4-12 离子 通过 载体 自 膜 的 一 侧 被 运送 到 膜 的 另 一 侧 
{Buchanan et al. 2000) ; 的 过 程 示意 图 (Buchanan et al，2000) 
当 被 运送 的 同 物 (S) 的 菏 度 较 高 时 ,离子 载体 运送 离子 
或 溶质 前 速率 表现 出 人 和 效应 , 即 转 运 速率 达到 最 高 
(Yue) , 当 转 运 速率 达 到 最 高 速率 的 “ 半 时 (二 Van 
相对 应 的 钦 物 浓度 为 米 氏 常数 (Ka)。 


多 数 植物 所 必需 的 矿质 营养 元 素 是 以 离子 的 形式 经 植物 细胞 质 膜 上 的 离子 载体 运送 进入 细胞 
的 ,如 NH# .NO .HPO .SO 等 ,部 分 人 .Cl 等 离子 除了 经 离子 通道 运输 外 ,也 可 经 高 子 载体 进 
行 跨 膜 运 输 。 除 了 无 机 离子 外 ,一 些 呈 离子 状态 的 有 机 代谢 物 的 跨 膜 运输 也 是 经 离子 载体 执行 其 监 
膜 运输 的 ,如 一 些 氮 基 酸 有 机 酸 等 。 

根据 对 模式 植物 基因 组 的 分 析 表 明 , 膜 上 的 各 种 载体 重 白 ‘包括 运送 有 机 小 分 子 物质 的 载体 ) 吕 
分 为 若干 超 基因 家 族 ,每 个 超 基因 家 族 又 可 进一步 分 为 多 个 基因 家 族 ( 表 4-2)。 据 目前 的 研究 结果 ， 
载体 多 为 单个 亚 基 构成 ,大 部 分 含有 12 个 跨 膜 区 域 , 分 子 质量 约 为 40~50 kDa。 


表 42 拟 南 状 中 各 种 路 腊 运 输 蛋 白 分 类 一 览 表 




















中 六 名称 英文 名 称 基因 家 族 数 量 基因 数量 
点 TP 结合 跨 腊 运输 复合 体 ABC transporter 8 94 
友 向 运转 载 件 antiporte* 13 70 
水 筷 重 白 aquaporin 2 35 
无 机 这 质 共 适 转 载体 inorganic solute colransporter 16 B84 
房子 通道 : ion channel ?7 61 
有 机 溶质 共 运 转载 体 organe solute culransporter 35 279 
到 (ATP 酶 ) primary pump( 点 TPase) 12 83 
所 基 栈 /生长 素 通 话 酶 Amino acid/auxin permease © 各 点 AP) 1 43 
主要 内 在 重 白 Inajor intrinsic protein (MIP) 1 38 
三 离子 和 泵 


上 面 已 经 提 到 ,严格 地 讲 , 离 子 泵 也 是 离子 载体 的 一 种 ,只 是 其 运送 离子 的 能 量 来 源 于 水 解 
ATP, 而 朋 被 运送 离子 是 逆 着 其 电化 学 势 进行 的 。 因 此 ,离子 泵 实际 上 是 一 些 具有 ATP 水 解 酶 功能 、 
并 能 利用 水 解 ATP 的 能 量 将 离子 逆 着 其 电化 学 势 梯度 进行 跨 膜 运输 的 膜 载体 绰 白 。 根 据 离子 泵 活 


" TT4* 





动 对 膜 电 位 的 影响 及 可 将 其 分 为 致电 离子 稍 (electrogenic pump) 和 中 性 离子 条 (eleetroneutral 
pump) ,前 者 可 以 导致 有 兆 电 荷 的 跨 膜 运动 ,而 后 者 则 不 改变 膜 两 俩 的 电荷 分 布 状况 ， 在 高 等 慎 物 细 
胞 中 , 质 膜 上 的 H+ -ATP 酶 (P 型 H-ATP 酶 ) 是 最 普遍 .日 最 重要 的 致电 夺 。 图 4-13 示 植 物 细胞 质 
膜 上 H -ATP 酶 的 结构 模型 。 网 4-14 示 离 子 泵 跨 腊 运送 离子 的 大 禾 过 程 。 在 植物 细胞 中 ,位 于 质 膜 
和 液 泡 膜 上 的 质子 泵 依赖 消耗 ATP 能 景 建立 跨 膜 质子 电化 学 势 梯度 ,而 此 跨 膜 质子 电信 学 势 梯度 是 
推动 各 种 离子 和 小 分 子 代 虽 产物 进行 路 膜 运输 的 动力 。 换言之 ,如 果 这 些 H' -ATP 酶 停止 工作 , 则 
其 他 大 部 分 离子 跨 膜 运输 过 程 都 将 会 受阻 。 因 此 ,有 人 甚至 将 植物 细胞 膜 上 的 H -ATP 酶 称 做 “ 主 
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图 4-14 离子 泵 跨 膜 运输 离子 的 过 程 示意 图 
(Taiz & Zeiger 1998) 
(A-BYATP 与 M- 在 腊肉 出 闭合 (C) 离 子 泵 通过 构 型 变化 
在 腹 外 出 释放 M-~ :(D) 离 子 系 构 型 复原 ;在 膜 内 侧 释 放 Pi。 


图 -13 植物 细胞 膜 质子 ATP 酶 结构 式 意图 
(Buchanan et al. 2000) 


\® 
」 无 机 离子 、 糖 、 氨 基 酸 


图 4-15 ”植物 细胞 内 ATP 的 合成 ,质子 泵 消耗 ATP 建立 跨 膜 质子 电化 学 势 示 意图 
(Buchanan et al 2000) 
在 叶绿体 与 线粒体 中 ,贮存 在 跨 膜 质 于 梯度 中 的 能 时 椎 动 ATP 的 合成 (中 )。 位 于 质 膜 和 液 泡 懂 
上 的 质子 泵 依赖 消耗 ATP 能 基建 立足 腊 质 子 电 化 学 势 梯度 C@); 由 质子 到 消耗 ATP 建立 的 跨 
膜 质子 电化 学 势 梯度 是 推动 各 种 离子 和 小 分 子 代 澳 产 物 进 行 跨 膜 运输 的 动力 (3))。 
4 75 + 


学 随 ” 图 4-15 示 H7 -ATP 酶 与 植物 细胞 内 A 入 TP 合成 ,其 他 物质 的 跨 腊 运输 的 关系 。 植 物 细 移 膜 上 
的 Hi-ATP 酶 有 三 类 ,一 类 是 位 于 质 膜 上 的 P 了 型 H+-ATP 基 , 另 一 类 是 主要 存在 于 液 汇 腊 上 的 V 型 
H--ATP 附 , 第 三 类 是 存在 于 线条 体内 腊 和 叶绿体 类 襄 体 膜 上 的 下 型 H+-ATP 酶 (参见 第 六 .七 、 八 
章 ).P 型 H--ATP 随 履 H+ 自 细胞 质 泵 至 胞 外 ,使 质 膜 两 侧 的 也 -维持 1~2 个 数量 级 的 浓度 差 ( 凤 
1 一 2 个 pH 单位 )。VW 型 H+-ATP 酶 将 日 ~ 自 细胞 质 集 至 被 泡 内 等 内 膜 系 统 ,使 液 泡 膜 两 侧 的 H' 维 
持 2 个 数量 级 左右 的 浓度 差 ( 即 2 个 左右 pH 单位 ;。 央 此 ,一 般 植物 活 细 胞 细胞 质 的 pH 在 ? 左右 ， 
胞 外 质 外 体 环 境 的 PH 在 5 一 6 之 间 , 而 液 泡 内 的 pH 则 在 5 左右 或 更 低 (图 4-15)。 

迄今 为 止 ,在 植物 细胞 上 所 确认 的 离子 能 包括 质 膜 上 的 H -ATP 酶 各 Ca -ATP 酶 . 液 泡 膜 上 
的 HI-ATP 酶 和 Cas+-ATP 酶 ,以 及 内 膜 系统 | 上 的! - 焦 磷酸 酶 (依赖 水 解 焦 碰 酸 获 取 能 量 来 跨 膜 
运送 质子 )。 需 要 特别 指出 的 是 ,以 往 国 内 有 关 教 材 或 参考 书 中 提 到 的 植物 细胞 的 K+ 泵 、Na! 泵 ,或 
K+ /Nat 泵 可 能 是 参考 了 动物 细胞 的 情况 ,至 少 到 目前 为 止 在 植物 细胞 中 还 无 确切 的 实验 证 据 表 明 
这 些 离子 泵 的 存在 。 

对 氢 南 芥 全 基因 组 序列 的 分 析 表 明 , 根 据 口 前 能 够 初步 判断 的 可 能 编码 执行 离子 及 各 种 小 分 子 
有 机 物 跨 膜 运输 蛋白 的 基因 有 近 800 种 ( 表 4-2) ,个 计 随 着 人 们 对 更 多 基因 功能 的 了 解 ,这 一 数字 还 
会 有 较 大 增加 。 





第 三 节 植物 细胞 的 离子 跨 膜 运 输 机 制 


根据 离子 跨 膜 运输 是 否 与 能 量 的 消耗 相 偶 联 以 及 发 生 跨 膜 运输 的 离子 的 运动 方向 与 该 种 离子 的 
电化 学 势 梯 度 方向 的 关系 ;可 将 离子 跨 膜 运输 大 致 分 为 两 大 类 , 即 被 动 运输 (passive transport) 和 主 


动 运 输 (active transport)。 








一 、 被 动 运输 

在 离子 的 被 动 运输 过 程 中 ,离子 的 跨 膜 运输 并 不 直接 消耗 水 解 ATP 的 能 量 , 而 且 离子 运动 的 方 
向 是 顺 着 路 膜 电化 学 势 梯度 进行 的 。 离 子 通过 离子 通道 的 跨 膜 运输 就 是 被 动 运输 过 程 , 当 某 种 离子 
的 通道 处 于 开放 状态 .月 跨 膜 存在 能 使 该 种 离子 发 生 运动 的 驱动 力 (电化 学 势 梯度 ) 时 ,离子 就 通过 其 
通道 发 生 运动 。 由 于 这 种 离子 跨 膜 运输 方式 相对 较为 简单 ,有 时 被 认为 是 一 种 类 似 于 简单 扩散 (sim- 
ple diffusion) 的 离子 运动 方式 。 但 实际 上 当 离 于 通过 通道 时 是 经 过 被 选择 的 , 即 所 谓 离子 通道 是 选择 
性 通道 。 不 同 的 离子 通道 对 不 同 离子 的 选择 性 或 选择 能 力 有 所 不 同 ,有 的 离子 通道 对 所 通过 离子 种 
类 的 选择 性 极 强 , 只 允许 单一 种 类 的 离子 通过 ;而 有 的 离子 通道 对 所 通过 离子 种 类 的 选择 性 较 弱 ,可 
能 允许 一 种 以 上 带 同 种 电荷 的 离 池 通过 。 在 植物 细胞 膜 上 还 存在 一 : 些 受 机 械 伸 张 激活 的 离子 通道 ， 
此 类 通道 一 旦 被 激活 ,几乎 没有 什么 选择 性 ,可 允许 多 种 离子 迅速 通过 ,如 参与 快速 运动 过 程 的 一 些 
细胞 (如 含 善 草 等 的 叶 袍 细胞 ) 多 有 此 类 通道 。 

有 些 离子 的 被 动 跨 膜 运 输 是 通过 载体 进行 的 ,此 类 运输 机 人 制 也 被 称 作协 助 扩散 (facilitated diffu- 
sion) , 意 为 离子 通过 膜 的 被 动 扩散 是 在 载体 的 协助 下 完成 的 。 相 对 于 通过 离子 通道 的 离子 跨 膜 被 动 
送 输 过 程 .通过 载体 的 离子 被 动 运输 速度 要 慢 得 多 ， 

二 、 主 动 运输 

在 离子 的 主动 运输 过 程 中 , 离 和 的 跨 异 运输 与 消耗 水 鲜 ATP 的 能 量 笠 偶 联 ,而 且 被 运送 离子 运 
动 的 方向 是 着 着 该 种 离子 的 跨 膜 电化 学 势 梯度 进行 的 。 离 子 通过 离子 稍 的 跨 膜 运 输 就 是 主动 运输 过 
程 ,如 质 膜 上 或 滚 泡 膜 上 的 H+ -ATP 酶 运送 质子 进行 跨 膜 运输 的 过 程 就 是 典 击 的 主动 运输 过 程 。 杆 
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物 细胞 膜 上 由 革 -ATP 酶 所 执行 的 主动 运输 过 程 又 被 称 作 初 逮 永 动 运输 ‘primary aetive transport) 
而 由 Hr-ATP 艇 活动 所 建立 的 跨 膜 质子 电化 学 势 梯度 所 驱动 的 其 他 无 机 离子 或 小 分 子 有 机 物 夺 的 
跨 膜 运输 过 程 被 称 为 次 级 主动 运输 (secondary active transport)。 图 4-16 表 朱 次 级 主动 运输 的 过 程 . 
次 级 主动 运输 实际 上 县 一 种 此 运输 (co-transport) 过 程 , 即 商 种 离子 同时 被 跨 膜 运输 的 过 程 。 图 4-15 
中 的 名 与 @ 间 的 关系 表示 了 初始 次 级 主动 运输 与 次 级 主动 运输 间 的 关系 ,前 者 直接 依赖 水 解 ATP 而 
获取 所 需 能 曼 , 后 者 则 依赖 由 前 者 所 建 六 的 跨 膜 质子 电化 学 势 梯度 将 菜 种 溶质 道 着 电 北 学 势 梯度 进 
行 运 输 ， 





图 上 16 通过 载体 的 次 级 共 运 输 过 程 示 意图 (Taiz 避 Zeiger 1998) 
在 赤子 电化 学 势 梯 度 的 电 动 下 , 深 质 S 被 道 车 其 电化 学 势 梯度 运送 过 膜 。 





三 共 运 输 
共 运 输 (co-transporb 也 被 称 作协 同 运输 ,是 指 两 种 洲 质 被 同时 运输 过 膜 的 机 制 ,两 者 缺 一 则 此 过 
程 不 会 发 生 。 如 图 4-17 所 示 , 根 据 两 种 溶质 被 运输 过 膜 的 。 (A) 同 向 共 运输 (B) 反 向 共 运 输 
合生 ®@ 8 


方向 , 共 运输 被 分 为 同 向 共 运 输 (symport) 和 反 向 共 运 输 
(antiport) 。 执 行 同人 向 共 运输 的 膜 蛋白 被 称 作 同 向 共 运 输 载 
体 (symporter) ,而 执行 反 向 共和 运输 的 膜 重 白 被 称 作 反 向 共 中 J 
运输 载体 (antiporter) 。 在 同 向 共 运 输 过 程 中 ,两 种 溶质 跨 以 凡 | 
膜 运 输 的 方向 相同 ;而 在 反 向 共 运 输 过 程 中 , 两 种 溶质 跨 膜 | | 
运输 的 方向 相反 。 二 ”二 @ $ 

图 4-18 为 植物 细胞 离子 固 膜 运输 机 制 的 综合 示意 图 ， i 
图 中 所 标示 的 各 种 路 并 运输 蛋白 及 其 所 执行 的 离子 路 腊 运 .生生 人 Tt 2 96) 
输 过 程 均 为 目前 已 有 明确 实验 证 据 的 。 
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同 向 共 运输 体 
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图 4-18 植 牺 细胞 质 膜 和 液 泡 臣 离 子 跨 膜 运输 机 制 综 合 示意 图 (Taiz & Zeiger 1998) 
和 质 膜 和 液 泡 腊 上 存在 的 水 孔 蛋 等 未 作 标 注 。 植 物 细 胞 中 最 常 匈 的 共 运输 是 与 质子 路 膜 运 输 相 偶 联 的 
溶质 运输 ,如 H+AK- .HT NOF .Ht+yHsPO .H+7 苏 精 .H+ ,氨基酸 等 。 





第 四 节 ”高 等 植物 K1 、Ca” 的 跨 膜 运输 机 制 研究 进展 
由 图 4-18 所 示 可 知 ,植物 细胞 踪 腊 离子 运输 的 机 制 非常 繁杂 ,本 书 不 可 能 将 各 种 无 机 和 有 机 离子 


的 跨 膜 运输 机 制 逐 一 详 述 。 因 此 ,本 节 就 目前 研究 较 才 的 钱 离 子 的 跨 膜 运输 机 制 傲 一 扼要 介 绍 , 巡 外 
简单 地 讨论 植物 细胞 信号 转 导 中 的 重要 第 二 信使 钙 离 子 的 跨 膜 运 输 机 制 。 


» TB 


一 、 高 等 植物 细胞 K+ 的 跨 膜 运转 机 制 
自 Hoagland 于 1948 年 发 现 活 细胞 内 K+ 波 度 远 高 于 胞 外 以 来 ,人 们 对 植物 细胞 的 必 * 吸收 机 制 
进行 了 大 量 研究 。20 世纪 60 年 代 ,Epstein 等 在 外 界 K+ 浓 度 为 0. 002~50 mmol/L 的 范围 内 测定 了 
大 赤 的 K- 吸收 速率 发现 大 才 K” 吸收 速率 与 淤 。 












液 中 开 - 浓度 的 关系 可 用 两 个 分 别 都 符合 米 氏 方程 
的 动力 学 过 程 寞 述 ( 图 4-19)。 其 中 一 个 动力 学 过 三 20[ 
程 的 K, 值 约 为 0.021 mmol/1., 当 溶液 K' 浓度 高 三 ,| . 
于 0.2 mmol 上 时 趋 子 饱和 ; 另 一 个 及 值 约 为 16 2 裔 亲 和 性 吸收 区 改名 低 著 和 性 吸收 区 自 
mmoljL。 在 其 他 植物 中 也 发 现 类 似 现 象 。 日 “| " 
Epstein 等 推测 这 是 由 于 质 膜 上 存在 两 类 不 间 的 ” 富 | 
K+ 吸收 系统 , 即 高 亲 和 和 性 KK' 吸收 系统 和 低 亲 利 性 
天 -上 暖 收 系统 ， 前 者 主要 在 环境 中 钾 少 度 抵 于 0.2 0 ET 10 25 S50 
imol7L~-0.5 mmol/L 时 执行 甸 吸 收 功能 ,而 后 者 KCI 被 度 /(mmolil) 
则 主要 在 环境 中 锦 乡 度 识 于 约 0. 5 mmol/l 时 发 _ 
图 4-19 大 麦 根 开 -吸收 的 动力 学 
挥 作用 。 ( Taiz & 2 
aiz epger 1998) 
根据 对 植物 KK” 吸收 的 热力 学 特性 研究 表明 ， 


溶液 K+ 法 度 较 高 时 ,植物 Ki 吸收 速率 与 根据 描述 离子 顺 电势 梯度 扩散 的 Coldman 方程 计算 所 得 结 
果 非 常 易 合 ;但 当 K1 浓度 较 低 时 ,K+ 吸收 速率 则 远 远 偏离 由 该 方程 计算 的 结果 。 而 电 生理 学 的 研究 
表明 , 当 外 界 开 1 浓度 高 于 1 mmoi/L 时 , 拟 南 并 根 表皮 细胞 的 跨 膜 电 位 足以 推动 K* 内 流 ;而 当 外 界 
K+ 浓度 低 于 1 mmol/L 时 , 仅 千 跨 膜 电位 已 不 足以 推动 钾 内 流 , 因 而 在 此 浓度 范围 肉 , 拟 南 芥 的 玫 - 
吸收 还 需要 膜 电位 以 外 的 能 量 。 

出 于 植物 K+ 吸收 动力 学 出 线 的 两 个 代 ' 浓度 范围 与 具有 两 个 不 同 热 力学 特性 的 人 + 吸收 的 钊 浓 
度 范围 基本 一 致 ,因而 一 般 认 为 植物 细胞 的 低 亲 和 性 K+ 吸收 是 K+ 顺 自 身 电化 学 势 梯度 进行 运输 ,而 
高 亲 和 姓 K+ 吸收 则 是 K+ 道 自身 电 化 学 势 梯 度 进行 运输 。 

1. 植物 的 高 亲 和 性 用 + 吸收 机 制 

由 于 高 亲 和 性 KK1+ 吸 收 是 K+ 道 电 化 学 势 梯 度 运输 ,上 需要 额外 的 能 量 来 源 , 因 南 人 们 提出 了 几 种 假 
说 并 对 其 进行 了 检验 。 

(1) H' -K+ 交接 ATPase ”有 人 提出 了 植物 高 亲 和 性 K+ 肯 收 是 通过 H- -ATPase 与 K 反 疝 
交换 进行 的 。 大 量 实验 证 实 ,K’ 的 吸收 通常 伴随 有 H+ 的 外 流 。 另 外 ,对 H+ -ATPase 的 研究 发 现 ， 
K+ 可 以 刺激 H+-ATPase 的 活性 , 且 其 动力 学 数据 与 K+ 吸收 十 分 相似 。 以 上 实验 证 据 都 支持 H 
K+ 交接 ATPase 的 假说 。 然 而 人 们 又 发 更, 激活 H+-ATPase 所 需 的 KK! 浓度 高 达 几 十 毫 摩尔 ,而 且 
是 在 质 膜 内 侧 发 生 作 用 的 ;而 且 K+ 内 流 虽 然 伴随 着 H'! 外 流 ,但 二 者 既 设 有 时 间 上 的 对 应 关系 ,也 没 
有 一 定 的 化 学 计量 比 。 因 此 ,有 人 对 Hi+-ATPase 介 时 的 电流 的 逆转 电位 进行 测定 , 发现 K'! 浓度 对 
该 电位 没有 显著 影响 ,从 而 也 否定 了 H+-ATPase 直接 与 KK" 运输 相 偶 联 的 观点 。 

(2) K--ATPase 与 氏 : 吸收 直接 偶 联 的 ATPase 最 早 在 动物 细胞 中 得 到 确认 ,继而 在 细菌 和 
真菌 中 也 克隆 到 与 动物 K+-ATPase 相 类 似 的 其 个 KK! 吸收 蛋 折 基因 。 由 此 ,人 们 设想 植物 中 也 可 能 
宕 在 专门 负责 K+ 运输 的 ATPase。 玉 米 根系 的 高 亲 和 性 K' 吸收 对 胞 外 pH 变化 不 敏感 ,这 法 和 
Hr+ -K+ 交 换 ATPase 矛盾 ,也 不 支持 Hr -Kt 同 向 共 运 转 体 的 假说 ,由 此 也 推测 植物 细胞 可 能 存在 
K+-ATPase。 但 迄今 为 下 ,在 植物 细胞 中 尚未 获得 支持 这 一 观点 的 确切 实验 证 据 ,而且 对 拟 南 若 全 基 
因 组 的 分 析 也 尚未 发 现 与 动物 和 微生物 K+-ATPase 基因 同 源 的 基因 。 固 此, 有关 植 物 细胞 是 否 确 实 
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存在 开 -ATPase 还 有 待 让 明 ， 

(3) HH -Ki1 同 向 共 运 转 体 早 在 化 学 渗透 学 说 提出 后 就 有 人 推测 可 能 植物 细胞 质 膜 上 也 存在 
由 跨 膜 了 H' 电化 学 势 梯度 推动 的 Ki! 吸收 机 制 ,而 后 来 的 研究 工作 也 间接 证 明 植 物 细胞 质 腊 存在 H - 
K” 同 向 共 运 转 体 。 利 由 膜 片 钳 技 术 对 拟 南 其 根 细胞 进行 的 全 网 胞 锦 电 流 记 录 结 果 表 明 , Na 和 Cat 
丹 膜 浓度 梯度 变化 对 在 低 深度 K+ 条件 下 的 内 向 锦 电 流 的 逆转 电位 无 虹 显 影响 ,而 pH 跨 膜 梯度 的 变 
化 引起 的 逆转 电位 的 改变 则 与 理论 上 推测 开 ! 内 流 与 H -内 流 倡 联 时 的 预期 值 接近 ,而且 计 算 结 果 也 
表明 Ht 与 K- 跨 膜 流动 的 数量 比 为 1 : 1。 但 到 目前 为 止 , 尚 无 分 了 生物 学 的 实验 证 据 支 持 这 - : 假 
没 














(4) Na'-KK“ 同 向 共 运转 体 从 经 过 钾 饥 饿 的 小 者 (品种 Atlas 66) 中 得 到 - -编码 负责 K- 运输 
的 膜 和 蛋白 基因 HK 也 ,该 基因 在 吉 失 Kt 吸收 功能 的 酵母 突变 体 中 表达 后 恢复 了 突 迹 体 在 低 锦 下 正 
常生 长 的 功能 ; 当 介 质 Nar+ 浓度 在 微 摩尔 水 平时 ,HKT1 引起 的 K+ 内 流 与 Na+ 内 流 相互 促进 ,内 此 
HKTI1 被 认为 是 一 Na -KK' 同 向 共 运 转 体 。 但 对 HET1 的 实际 功能 还 有 争议 ,有 人 用 克隆 到 HKTTI 
的 小 麦 电 种 Atlas 66 进行 实验 ,并 没有 发 现 K+ 吸收 有 与 Na' 偶 联 的 迹象 。 

(5) 其 他 高 亲 和 性 KK* 吸 收藏 体 ”从 大 麦 根 中 克隆 别 的 厅 uHAKI 基因 与 大 肠 守 菌 1+ 运转 体 
KUP 及 酵母 K+ 运转 体 HAKI 基因 均 有 较 高 的 同 源 性 ,在 拟 南 苏 中 也 得 到 其 同 源 基 因 AIKUP 系 
列 , 并 确认 它们 都 属于 同 -… 多 基因 家 族 ,其 中 AtKUP1 可 介 时 植物 细胞 高 亲 和 和 性 K+ 吸收 。 在 拟 南 芥 
中 克隆 到 的 天 EAI 与 细菌 中 的 K*-Ht+ 和 H+-Nal! 运转 体 基因 可 能 同 源 ,KEA1 在 爪 蟾 卵 母 细胞 中 可 
介 导 依赖 于 K"* 的 内 向 电流 。 

2. 植物 的 低 亲 和 性 KT 吸收 机 制 

植物 的 低 亲 和 性 K+ 吸收 由 植物 细胞 钾 离 子 通 道 介 导 。 早 在 20 世纪 70 年 代 大 们 就 已 经 观测 到 
植物 细胞 的 甸 吸 收 显 鞭 依 赖 于 细胞 阵 膜 电位 ,而 且 钾 吸收 也 被 人 + 通道 抑制 剂 TEA 所 抑制 ,因此 就 开 
始 推测 植物 细胞 的 钾 吸 收 是 可 能 通过 1 通道 进行 的 。 在 1984 年 膜 片 钳 技术 被 用 于 植物 岗 胞 离子 通 
道 的 研究 之 后 , 人们 对 植物 细胞 K+ 通 道 开 始 有 了 更 多 的 认识 。 

1992 年 , 拟 南 芥 K“ 通 遵 基 因 4AKTI 和 KATI 被 克隆 ,将 这 两 种 基因 转 人 缺失 KK 吸收 系统 的 酵 
母 突 变 体 中 .使 后 者 恢复 了 能 在 含 低 KK! 浓度 的 培养 基 . 上 正常 生长 的 能 力 ,这 一 结果 支持 了 植物 细胞 
K+ 通 道具 有 氏 ! 吸收 功能 的 假设 。 此 后 ,在 20 世纪 0 年 代 , 人 们 陆续 用 腊 片 错 枝 术 在 多 种 不 局 植物 
的 不 同类 型 细胞 上 观测 记录 到 了 内 向 和 外 向 镍 通道 介 导 的 K+ 电流 ,并 详细 研究 了 这 些 通 道 的 调控 特 
性 。 

植物 细胞 K+ 通道 具有 离子 通道 的 般 特 性 。 首 先 ,其 对 透 过 离子 的 种 类 有 选择 性 。 植 物 细胞 
K+ 通道 的 选择 性 不 是 绝对 的 ,一 般 对 于 NH* ,Rb! .Li+ ,Na+ 也 有 一 定 通 透 性 ,只 是 在 正常 条 件 下 ， 
对 K+ 的 通 透 性 比 对 其 他 离子 的 通 透 性 高 。 不 同 K+ 通道 的 选 样 性 也 有 一 定 差异 ,K+ 通道 对 Nat 通 
透 性 的 不 同 可 能 影响 到 植物 的 耐 盐 程 度 。 其 次 ,植物 细胞 钾 通 道 有 不 连续 的 “ 开 ” 或 “ 关 ” 的 状态 ,表现 
为 在 一 定 电压 下 处 于 开放 或 关闭 的 状态 [而 不 存在 中 间 状 态 }。 

继 AKTI 和 KATI 后 ,人 们 陆续 克隆 出 其 同 源 cDNA ,它们 表达 的 大 多 是 内 向 整流 民 “ 通道 ,如 
AKT2 ,AKT3 ,KSTI 等 。 不 同 内 向 整流 Kt! 通道 在 植物 中 的 表达 具有 高 度 组 织 特异 性 。KATI! 主要 
在 保卫 细胞 中 表达 ,AKTI 主要 在 根 组 织 中 表达 ,KSTI 在 保卫 细胞 和 花 中 表达 ,AKT2 主要 在 叶 组 
织 中 表达 。 植 物 细 胞 的 质 膜 , 液 泡 膜 ,叶绿体 腊 上 都 有 K+ 通道 的 分 布 ;在 相同 的 细胞 膜 上 , 开 通道 也 
有 不 同 的 种 类 ,如 滚 泡 腊 上 就 已 鉴定 出 FV (fast vacuolar)、SV(slow vacuolar)、VK(vacuolar Kt ) 三 
种 K+ 通道 。 

根据 植物 细胞 各 种 内 向 K+ 通道 :DNA 所 编码 的 仁 基 酸 序列 与 动物 KK 通道 结构 的 比较 结果 说 
明 ,KATI 和 AKTI1 所 表达 的 蛋白 质 分 子 质量 为 65 一 100 kDa; 属 于 动物 质 膜 上 外 向 整 流 K- 通道 
站 BD 本 


“Shaker” 超 家 族 的 成 员 。KAT1 和 AKTI 的 芯 水 性 图 诺 分 析 表 明 , 这 站 种 蛋 听 质 有 6 个 芍 水 性 路 腊 
区 域 (S1 一 S 人 0, 其 N 端 和 CC 端 位 六 胞 质 -- 删 (图 4-8)y。 在 S$S4 芍 水 性 器 膜 区 域 中 ,每 阳 3 一 4 个 氨基 
酸 残 基 就 有 一 个 带 正 电 的 残 基 , 它们 形成 通道 的 电压 感受 器 (voltage sensor) ,人 负责 通道 的 电压 门 控 . 
在 S5 和 S6 区 之 问 , 有 - 段 商 度 保守 的 区 域 , 称 为 孔道 (pore) 坏 状 结构 域 或 简称 为 王 结 构 域 (Joop 
domain) , 它 的 部 分 位 于 膜 外 , 另 一 部 分 位 于 蓝 水 性 区 域内 。P 结构 域 形 成 K' 通 道 的 “人 人 1", 含 K* 
的 结合 位 点 ,其 特定 的 氨基 或 序列 对 于 离子 选择 性 是 十 分 重要 的 。A4K TI 和 另 一 种 从 拟 南 并 中 元 隆 
出 的 KK- 通 道 cDNA 4KT2 所 表达 的 蛋白 在 近 CC 端 还 含有 环 化 核 苷 梧 结 合 序列 (eyelic nucleotide- 
binding site， CNBS) ,会 CNBS 的 蛋白 一 般 均 与 环 化 核 甘酸 的 调控 有 关 。AKT 基因 中 CNBS 序列 的 
下 游 还 有 销 淮 和 白 午 复 基 序 (ankyrin repeat motif; AR)。 上 述 结 攀 是 内 向 整流 1! 通道 的 a 亚 基 的 结 
构 ,4 个 4 亚 基 形成 一 个 内 问 整 流 开 1 通道 的 高 级 结 购 ,其 中 4 个 a 亚 基 的 P 结构 域 形成 通道 的 选择 性 
人 Olselective pore}, 

根据 对 拟 南 芥 基 因 组 序列 的 分 析 ,归纳 出 表 4-3 所 列 的 拟 南 芥 中 存在 的 钾 离 子 通 道 和 钟 运输 载 
体 。 这些 拟 南 划 中 的 锦 转 运 蛋 白 包括 两 类 钙 通 道 和 三 类 和 镍 转运 体 共 五 个 家 族 :KCO 外 向 钾 通 道家 
族 、Shaker 钾 通 道家 族 .Trky HKT 钾 转 运 体 家 族 ,.KUP/HAKRK/KT 镍 转运 体 家 族 .K* /Hi' 反 向 转运 
性 家 族 ， 由 表 4-3 可 见 , 植 物 的 K+ 吸收 机 制 是 杀 样 化 的 ,这 些 多 种 不 同 的 K' 吸收 机 制 的 存在 可 能 有 
利于 植物 对 各 种 环境 的 适应 。 

表 43 执 南 并 中 的 钾 高 子 通道 和 元 运 输 载体 























分 类 转运 方向 结构 结构 特点 成 员 数 日 
KCO 外 向 钾 通 道家 族 外 向 2P/4T™M 其 中 4 个 有 FF 手 型 结构 6 个 
鲜 通 道 。 Shaker SKOR/GORK 外 向 有 CNES 有 AR 2 个 
KAT 内 向 1P,6TW 有 NES 无 AR 3 个 
鲜 通 道 AKT 内 向 有 CNBS 有 AR 1 个 
齐 AtHKT(Trk/HKT 师 转 运 体 ) P-1oop= 二 4,TM 一 8; Naly 开 1! 同 向 转送 体 1 个 
转 KUP/HAK/KT 证 转运 体 TM 二 12;K1 AH- 反 向 转运 体 上 个 
体 KEA 类 K+ /H- 皮 向 转运 栖 TM 一 10( 与 草 兰 锋 队 性 万 的 KEA 结构 奖 似 ) 6 个 


注 ;PTW, P-Loop /transmembrane domaint 筷 道 环 状 结构 区 域 / 跨 腊 区 域 }; CNB, cyclic nuljeotide-bing sitet 环 槟 背 瑶 结合 位 
点 ) ;让 RR,ankyrmn repeat mmoti 人 ( 稍 贷 白 香 揽 基 序 )。 


二 、 高 等 植物 Ca’+ 的 跨 膜 运转 机 制 


有 关 Ca?+ 作 为 植物 组 胞 胞 内 第 二 信使 的 重要 生理 作用 参见 本 书 第 十 八 章 内 容 , 这 里 仅 讨论 植物 
细胞 Ca:t 的 路 膜 运转 机 制 。 

胸 内 游离 铬 离子 浓度 的 变化 主要 是 通过 钙 的 跨 膜 。。 恕 外 环境 calmmobL 胞 外 
运转 或 钙 歼 合 物 的 调节 而 实现 的 。 已 经 在 质 膜 、 液 泡 二 
膜 .内 质 网 膜 上 发 现 钙 离 子 泵 和 和 钙 离 子 通 道 的 存在 ,说 
明 幼 胞 质 与 胞 外 环境 及 胸 内 亚 织 胞 结构 内 部 之 间 存 在 
钙 离 子 的 运输 或 交换 。 图 4-20 表示 在 级 胸 质 . 胞 外 、 
液 泡 等 内 膜 系统 空间 之 间 存 在 钙 离子 梯度 .以 及 不 同 
空间 之 间 通 过 质 膜 或 液 泡 膜 上 的 钙 离 子 运转 蛋白 可 能 移 质 [Caz]130-200nmelL 
发 生 的 钙 离 子 跨 膜 运输 情况 。 如 图 4-20 所 示 ,大 多数 
植物 活 细 胞 细胞 质 内 的 自由 钙 离 子 洲 度 是 非常 低 的 ， 
大 约 在 20 一 200 nmol/L 之 间 , 所 谓 一 般 经 常 提 到 的 细 图 4 20 植物 细胞 钙 离 了 跨 膜 运输 系统 示意 图 
胞 质 内 钙 离 子 浓 度 的 变化 也 就 是 在 此 浓度 范围 内 的 波 








人 全 离子 系 。 ”3 手 商 了 通道 
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动 。 活 细胞 细胞 质 内 自身 钻 离子 浓度 赴 受 各 种 复杂 机 制 严 格调 摔 的 ,如 果 网 胞 质 内 自由 钻 离子 该 应 
过 高 {如 超过 lpmolL), 则 细胞 可 能 处 于 不 正常 状态 或 闫 临 死 亡 。 而 活 细 胞 所 处 的 环境 和 胸 内 内 膜 
系统 (如 液 泡 ?空间 中 的 钙 离 子 浓度 通常 高 达 续 1 mrmolL 的 水 平 ,因此 在 细胞 质 与 胞 外 环境 之 闻 太 与 
肉 膜 系 统 空 间 之 间 的 钙 离 子 通常 在 在 高 达 4 一 5 数量 级 的 浓度 差 .而 由 此 也 产生 了 足 质 腊 和 跨 液 泡 膜 
的 巨大 秆 离子 浓度 梯度 。 可 以 想像 ,一 日 质 膜 或 液 泡 膜 上 的 钻 高 子 通 道 处 于 政 放 状态 ,将 会 在 大 量 的 
钙 离 子 在 巨大 的 跨 膜 钙 离 子 清 度 梯度 的 驱动 下 迅速 “ 涌 人 ”细胞质 。 可 见 ,植物 细胞 的 外 部 质 外 体 空 
间 和 胞 内 内 膜 系统 空间 犹如 两 个 局 大 的 “ 辐 库 ”, 一 般 将 活 细胞 外 的 空间 称 为 " 胞 外 钉 库 ”内 膜 系 统 空 
间 称 为 “ 胞 内 钙 库 ”。 
细胞 质 内 的 自由 钙 浓 度 主要 依靠 质 腊 和 液 泡 膜 上 的 钙 离 子 通 道 和 和 暂 离 子 泵 的 沙 同 作用 来 调控 。 
两 类 膜 上 的 钙 离 子 通 道 的 作用 主要 是 , 当 通 道 被 激活 开放 时 允许 钙 离 子 进入 细胞 质 ,结果 导致 胞 质 钙 
离子 浓度 升 高 。 但 如 前 所 述 , 由 于 跨 膜 存 在 的 巨大 钙 离 子 浓度 梯度 , 钙 离 子 通 过 通道 进入 细胞 质 的 速 
度 是 非常 快 的 ,因此 钙 离 了 通道 的 激活 是 爱 严 格调 控 的 。 现 在 看 来 ,植物 细胞 膜 存在 有 受 张 力 . 电 压 、 
配 体 . 光 照 等 各 种 不 同 刺激 或 信号 调 榨 的 钙 离子 通道 ,不 同类 型 的 通道 可 能 分 别 相 应 地 参与 不 同 的 信 
号 转 导 及 生理 调控 过 程 。 
正常 的 活 细胞 内 其 钙 离 子 浓度 必须 维持 相对 的 稳定 状态 , 即 所 谓 的 “ 钙 稳 态 ”。 也 就 是 说 , 当 活 细 
胞 受到 某 种 刺激 作用 其 胞 质 钙 离 子 瀛 度 升 高 后 ,就 必须 有 使 胞 质 钙 离 子 水 平 恢复 到 原来 较 低 水 平 的 
机 制 随 之 启动 ,而 质 膜 和 液 泡 膜 上 的 钙 离子 泵 和 Ca:! /7H+ 反 向 运转 体 的 作用 就 在 于 不 断 将 钻 离子 从 
胞 质 内 泵 至 胞 外 或 液 泡 内 。 因 此 ,存在 于 质 膜 和 液 泡 膜 上 的 各 类 和 钙 离子 通道 种 钙 离 子 介 及 Ca /H? 
反 向 运转 体 构成 了 活 细 胞 钙 离 子 跨 膜 运 输 的 复合 系统 ,该 系统 中 的 任 一 成 员 的 活动 都 受 系统 内 其 他 
成 员 以 及 活 细 胞 其 他 系统 或 过 程 的 调控 。 
1. 植物 细胞 钙 离 子 通 道 
如 上 所 述 ,在 细 胸 钙 稳 态 机 制 中 ,Ca*! 通道 
是 一 类 非常 重要 的 调节 分 子 ,在 许多 信号 转 导 
过 程 的 起 始 中 起 关键 作用 。 当 细胞 需要 时 , 质 
膜 和 (或 ) 作 为 胞 内 和 钙 库 的 细胞 内 腊 上 的 Ca 通 
道 负 责 将 胞 外 或 {和 }) 胞 内 和 钙 库 中 的 Cat 运 入 细 
胞 质 。 记 今 已 在 植物 细胞 膜 上 发 现 多 种 类 型 的 
x， Cas+ 通道, 依 其 存在 的 部 位 可 划分 为 两 大 类 ,一 
ca 类 是 质 膜 上 的 Caz+ 通道 ,将 胞 外 的 Catt 运 进 细 
胞 质 ; 另 一 类 是 位 于 内 膜 系统 上 的 Ca 通道, 负 
责 将 胞 办 钙 库 中 储存 的 Cat+ 释放 进入 细胞 质 ， 
亦 称 Cas+ 释放 通道 {图 421)。 但 几乎 所 有 关 
于 植物 细胞 钙 离 于 通道 的 研究 仍 局 限于 电 生 理 
以 及 其 他 一 些 间 接 方法 的 研究 ,而 在 生化 与 分 
子 生 物 学 方面 的 研究 一 直 无 实质 性 突破 。 
, 、 二 路 膜 运 编 途径 示意 用 膜 片 销 技 术 首 次 记录 到 的 高 等 植物 细胞 
ji 人 ce ce 人 和 质 有 质 膜 钙 通道 是 对 机 械 刺 激 敏 感 的 (或 称 拉 伸 激 
拉 便 激活 (机 械 门 榨 ) 的 Cas- 通 章 。 荒 光 且 上 的 Cai+ 释放 通道 包括 活 的 )Ca?+ 通 透 性 通道 ,而 近年 来 用 同位 素 下 踪 
由 苹 磷酸 {IP; ) 滞 活 的 Caz+ 生 放 通道 .cADPR 激活 的 Cat- 释放 和 电 生 理 方 法 证 明了 高 等 植物 细胞 质 膜 上 亦 存 
进 道 和 Ca: 激活 的 Ca: 释放 通道 。 质 膜 上 存在 tat 大; 液 泡 膜 在 电压 门 探 的 Ca2r 通 道 。 迄今 已 报道 的 电压 依 
上 存在 Ca7 条 和 Ca /TH 反 向 运转 体 。 赖 性 的 植物 细胞 质 膜 Ca” 通道 多 数 是 受 去 极 化 
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膜 电 位 所 激活 的 。 而 在 液 泡 膜 上 研究 较 多 的 则 昨 两 类 配 体 门 控 的 Ca” 道道 , 即 类 似 于 动物 细胞 的 出 
了 P: 门 控 的 Ca” 通道 和 受 cADPR(cyclic ADP-ribose) 门 控 的 Ca 通道。 此 外 也 还 发 现在 液 泡 膜 ,内 
质 网 膜 , 类 讲 体 膜 上 存在 电压 依赖 性 的 Ca*+ 通 道 。 

表 4-4 总结 了 已 经 报道 的 不 同 植物 种 类 、 不 同 细胞 膜 系 统 上 的 Ca 通道 的 一 些 基本 特征 ,图 421 
大 体 上 表示 了 植物 细胞 质 膜 和 内 膜 系统 上 的 各 类 钙 离 子 通道 。 总 体 上 讲 ,迄今 已 积累 的 有 关 高 等 杆 
物 细 胞 Ca 通道 的 文献 资料 尚 很 缺乏 ,多 数 局 限于 利用 电 生理 以 及 同位 素 示 踪 等 间 按 方法 所 取得 的 
实验 证 据 。 根据 多 数 研 究 结 果 分 析 , 植 物 细 胞 钙 离子 通道 大 多 共有 选择 性 不 高 的 特点 , 即 所 谓 的 钙 通 
透 性 通道 同时 也 对 其 他 离子 有 一 定 的 通 透 性 ,其 至 有 些 钙 通 透 性 通道 对 其 他 离子 (如 钾 、 镁 等 ) 的 通 透 
性 高 于 对 钙 离 子 的 通 透 性 。 在 拟 南 并 全 基因 组 测序 工作 完成 以 后 ,人 们 利用 动物 细胞 钙 离 子 通 道 基 
因 保 守 序 列 对 拟 南 芥 基因 组 数据 库 的 查询 结果 显示 ,植物 细胞 只 有 少数 几 种 与 动物 细胞 同 源 的 钙 离 
子 通 道 基因 。 当 然 , 这 并 不 能 排除 植物 细胞 具有 一 些 特 有 的 特殊 类 型 的 钙 通 道 基因 。 鉴 于 钙 离 子 通 
道 在 植物 细胞 信号 转 导 及 植物 生长 发 育 调控 中 的 重要 作用 ,今后 有 关 植 物 细胞 杀 离 子 通道 的 生物 化 
学 和 分 子 牛 物 学 研究 将 无 疑 具有 重要 的 科学 理论 意义 。 


表 44 已 经 报道 的 部 分 高 等 植物 细胞 Ca” 通道 及 其 特性 














脐 来 源 植物 种 类 通道 门 控 燃 型 电导 /pS Poe?! ,Pk Cat 浓 府 /mmol/L } 
质 赚 - 
重组 蛋白 寻 胡 区 下 {Dawecws carora)》 电压 13 未 确定 4 
根 照 志 {Secaie cereale) 电压 138 2 100 
根 黑豆 {Secate rereatle) 电压 40 3 100 
根 普通 小 帮 5T 了 rice aestiveer) 电压 27 17 一 2 .11 
成 熟 叶肉 所 南 并 CArabidopsis thaliana ) 电压 23 闻 30 S50 
表皮 网 胞 洋 获 CAlitm cepa) 拉 伸 100 17 100 
保卫 细胞 改写 (Vicia faba ) 拉 伸 3 200 30 

19 1 30 

液 泡 辜 
匿 慎 培 莽 细 胞 。 烟草 (Nicotiana rabactm ) 电压 30 30 SO 
悬浮 培养 网 胸 。 甜菜 (Beta wlgaris) 电压 4 20 1 全 
要 甜菜 (Beta vulgarits} 电压 12 15~20 5 
根 甜 划 (Bera wlgaris) 配 体 (IP:) 100~800 5 
根 研 葛 (Bera wigaris ) 配伍 (ceAPPR) 未 确定 9 一 全 7 5 
保卫 细胞 蛋 豆 (Vieia faba) 电压 14 7 27 4 和 9 5 
类 嘉 体 肤 藏 菜 (Spinacia oleracea} 电压 21 1.93 5 

用 Baz' 代 赫 Ca2+ 。 


2， 植物 细胞 钙 高 子 泵 

当 胞 质 钙 过 高 时 , 质 膜 和 内 膜 系统 上 的 Ca 京 或 Car /7H- 反 向 运转 体 负责 将 密 余 的 Ca” 运 出 
细胞 质 , 这 些 钙 泵 和 运载 体 运送 钙 离 子 的 方向 总 是 自 细 胞 质 向 “外 ”运输 (包括 向 胞 外 和 向 内 膜 系统 空 
间 }( 图 4-21)。 

已 经 知道 在 植物 细胞 质 膜 , 液 泡 膜 ,内 质 网 膜 及 叶绿体 内 被 膜 上 均 存 在 Ca -ATPase(CCa 泵 )， 
所 有 这 些 Cas+ -ATPase 均 为 型 ATPase, 但 它们 的 蛋白 结构 又 彼此 不 同 .。 

有 关 动 物 细胞 中 Cas+ -ATPase 的 研究 已 经 较为 透彻 ,动物 细胞 Ca -上 ATPase 分 为 两 大 类 。 一 类 
是 质 膜 上 的 Ca -ATPase, 在 其 C 端 有 一 与 钙 调 素 特异 结合 的 区 域 ， 当 钙 调 素 与 其 结合 时 Ca - 
ATPase 被 激活 。 此 类 Ca -ATPase 的 分 子 质量 为 130 kDa。 另 一 类 是 肉质 网 膜 上 的 Ca -和 ATPase， 
其 蛋白 结构 无 钙 调 素 结 合 区 域 , 分 子 质量 与 典型 的 P 型 ATPase 相似 ,为 119 kDa。 
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植物 细胞 质 膜 上 的 Ca -ATPase 与 动物 细胞 质 跑 Ca -ATPase 的 调控 类 似 , 其 活性 也 是 由 钙 调 
素 航 结合 所 调控。 虽然 在 植物 细胞 中 已 经 鉴定 出 类 似 于 动物 细胞 质 膜 Ca -ATPase 的 几 种 同 源 基 
因 , 但 有 关 Ca” -ATPase 在 植物 细胞 质 典 上 的 定位 工作 尚 无 结果 。 植 物 细 胞 内 上 质 网 膜 上 的 Ca - 
太 TPasc 则 已 经 右 明 确 的 蛋白 定位 研究 结果 。 另外 在 叶绿体 内 被 腊 和 液 泡 腊 上 也 已 鉴定 出 Ca2+- 
六 TPase。 其 中 , 滚 泡 膜 上 的 Cas+ -ATPase 也 是 由 钻 调 素 所 激活 的 ,但 与 动物 细胞 所 不 同 的 是 ,植物 细 
胞 液 泡 膜 上 Ca 一 -ATPase 的 钙 调 素 结 合 位 点 不 是 在 该 重 电 的 开端 ,而 是 在 其 N 奖 。 
前 面 曾 经 提 到 ,在 细胞 质 与 胞 外 环境 之 间 太 与 
上 内 膜 系统 空间 之 间 存 在 巨大 的 钙 离 子 浓度 梯度 ,四 
此 当 质 腾 或 细胞 流 泡 芒 上 的 Cas+-ATPase 逆 着 全 
离子 浓度 梯度 跨 膜 运 送 钙 离子 时 需 消耗 大 量 能 量 。 
但 除了 跨 腊 存在 的 钙 离 子 浓 度 梯度 对 Cae+- 
AATPase 跨 膜 运 送 钙 离子 形成 的 巨 太 阻 力 外 ,还 由 
于 细胞 质 空间 相对 于 和 胞 外 或 内 膜 空间 的 跨 膜 电位 
是 负 值 ,将 伍 何 阴离子 运 出 细胞 质 都 会 受到 来 自 膜 
电位 的 阻力 ,因此 作为 二 价 阳离子 的 钙 离 子 被 
Cas+ -ATPase 运 出 细胞 质 时 就 更 加 困难 。 但 是 ,经 
Cas+ /HT+ 反 向 运转 体 将 钙 离 子 运 出 细胞 质 时 所 受 
到 的 阻力 则 会 小 的 多 , 周 为 Cas+ /Ht 反 向 运转 体 
的 工作 方式 是 在 将 Ca** 运 出 细胞 质 的 间 时 ,还 有 
\“ 表 离子 通 进 可 能 电荷 数 较 多 的 质子 被 反 向 运输 ,因此 这 一 过 程 
gma。 儿 乎 不 受到 来 自 路 腾 电 位 的 阻力 。 所 以 有 人 认为 ， 
植物 细胞 膜 上 的 Ca:+ /Ht+ 反 向 运转 体 至 少 和 
图 4-22 气孔 关闭 过 程 中 胞 质 Ca* 调控 质 膜 和 液 泡 膜 上 Caz+ -ATPase 的 作用 同样 重要 ,两 者 的 协同 作用 可 
各 种 离子 通道 和 质子 亭 的 机 制 (Buchanan et a 2000) ”能 是 植物 细胞 维持 钙 稳 态 的 重要 机 制 。 
ABA 受 体 (RR) 被 活活 ,Caz+ 通道 被 激活 导致 了 胸 质 上 自由 Ca 入 的 植物 细胞 腊 上 的 各 种 离子 通道 ,载体 、 汞 不仅 
增加 ,Ca+ 数 活 质 膜 上 的 外 商 附 高 子 通道 和 外 问 长 -通道 .同时 ， _- 
抑制 了 内 向 过 加 和 到 保卫 区 内 沉 汶 记 下 降 天水 直接 参与 植物 山 胞 对 各 种 矿质 宫 养 元 素 及 各 种 小 
收编 ,最终 使 气孔 关闭 分 子 有 机 物质 的 吸收 和 运转 ,而 且 这 些 离子 运载 体 
的 活动 也 下 接 和 参与 许多 重要 的 细胞 信和 号 转 导 过 程 。 
图 4-22 以 气孔 保卫 细胞 为 例 , 简 要 地 表示 了 腊 上 的 各 种 离子 通道 和 和 泵 参与 细胞 信号 转 导 过 程 的 机 制 
《有 关 气 孔 开 闭 运动 调节 的 机 理 请 参考 第 三 章 和 第 十 八 章 的 内 容 )。 


小 结 







细胞 的 各 种 生命 活动 在 被 生物 膜 包 误 的 环境 中 进行 ,各 种 无 机 和 有 机 离子 的 跨 膜 运输 是 生命 活 
动 不 可 或 缺 的 过 程 。 生 物 膜 脂 质 双 层 结构 中 上 琉 水 空间 使 各 种 离子 不 能 自由 进行 跨 腹 运输 ,离子 跨 膜 
运输 的 过 程 由 镶 能 在 膜 中 的 各 种 离子 跨 膜 运输 蛋白 来 执行 。 根 据 跨 膜 离子 运输 蛋白 的 结构 及 运送 离 
子 发 生路 膜 运 输 的 方式 ,将 跨 膜 离子 运输 看 白 分 为 离子 通道 、 离子 载体 和 离子 泵 。 这 些 离子 跨 膜 运输 
蛋白 均 为 膜 内 在 蛋白 ,分 别 具 有 疹 干 玖 水 的 跨 膜 区 段 。 离 子 通道 是 由 通道 蛋白 多 肘 链 中 的 若干 邪 水 
性 区 自在 膜 的 脂 质 双 层 结构 中 形成 的 基 膜 孔道 结构 ,而 离子 载体 的 跨 膜 区 域 并 不 形成 明显 的 筷 道 结 
构 。 离 子 泵 是 一 些 具 有 ATP 水 解 酶 功能 ,并 能 利用 水 解 ATP 的 能 量 将 离子 逆 着 其 电化 学 势 梯度 进 
行 跨 膜 运输 的 膜 载体 蛋白。 
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离子 进行 跨 膜 运输 的 驰 动 力 来 自 跨 膜 电化 学 势 稀 度 或 ATP 被 水 解 所 释放 的 能 量 。 跨 膜 电化 学 

势 稳 度 包 括 跨 膜 化 学 势 稳 度 和 跨 膜 电位 梯度 。 跨 膜 电位 形成 的 本 质 是 电荷 在 膜 两 出 的 分 布 不 岂 匀 ， 

而 且 膜 对 这 些 不 均 句 分 布 的 电 蔽 栽 体 (离子 ;有 一 定 的 通 透 性 。 椒 于 膜 两 侧 的 不 均匀 分 布 的 任何 一 种 

离子 都 有 自 电化 学 势 较 高 的 一 侧 向 电化 学 势 较 低 的 男 一 俩 进行 扩散 运动 的 趋势 。 离 子 在 电化 学 势 的 

驱动 下 通过 离子 通道 进行 跨 膜 运输 的 方式 被 称 为 离子 的 被 动 运输 ,这 一 过 程 并 不 直接 消耗 水 解 ATP 

的 能 量 。 有 些 离子 的 被 动 跨 膜 运输 是 通过 载体 进行 的 ,此 类 运输 机 制 被 称 作协 助 扩散 。 所 有 被 动 运 

输 讨 程 的 最 大 特点 是 离子 的 运输 方向 顺 着 电化 学 势 梯度 的 方向 。 在 离子 的 主动 运输 过 程 中 ,离子 的 

跨 膜 运输 与 消耗 水 解 ATP 的 能 量 相 偶 联 , 而 且 被 运送 离子 运动 的 方向 是 闭 着 该 种 离子 的 跨 膜 电化 学 

执 稳 度 进行 的 。 亢 子 通过 离子 泵 的 跨 膜 运输 就 是 主动 运输 过 程 。 植 物 细胞 腊 上 由 H7 -ATT 酶 所 执 

行 的 主动 运输 过 程 又 被 称 作 初始 主动 运输 ,而 由 H+-ATP 酶 活动 所 建立 的 跨 膜 质子 电化 学 势 梯度 所 

驱动 的 其 他 无 机 离子 或 小 分 子 有 机 物质 的 跨 膜 运输 过 程 钾 称 为 次 级 主动 运输 。 

思考 题 

(1) 在 正常 情况 下 ,植物 细胞 膜 外 侧 环 境 中 的 钾 离 子 浓度 约 为 1 一 10mmolL， 而 膜 内 侧 ( 细 胞 质 内 ) 
的 钾 离 子 浓 度 在 100mmol/L 左右 ; 即 :细胞 质 内 带 正 电荷 的 贸 离 子 浓 度 远 高 子 膜 外 侧 ; 但 握 膜 两 
侧 之 间 印 离子 深度 差 由 能 斯 特 方程 计算 出 的 跨 膜 电位 却 为 内 仙 外 正 ,请 解释 为 什么 ? 

(2) 较为 低 等 的 海 生 植 物 能 在 钠 盐 较 高 的 环境 中 生长 ,高 等 陆 生 被 物 则 一 般 对 铀 盐 较 为 禾 感 ;而 高 等 
陆 生 植物 一 般 被 认为 是 自 低 等 的 海 生 被 物 进 化 而 来 。 请 用 进化 及 分 子 生物 学 的 观点 解释 为 什么 
高 等 陆 生 植物 对 钠 盐 敏感 的 可 能 原因 。 

(3) 何谓 “ 膜 电位 ”? 解释 膜 的 “ 超 梳 化 "和 “去 家 化 "现象 。 

(4) 讨论 离子 跨 腊 的 被 动 ,主动 ,协同 运输 机 制 , 并 简 述 这些 不 同 机 制 问 的 相互 关系 。 

(5) 解释 “初级 主动 运输 ?和 "次 级 主动 运输 ” ,两 者 的 差异 为 何 ? 

(68) 讨论 祯 物 细胞 膜 对 不 同 离子 的 选择 性 与 植物 对 环境 的 适应 性 之 间 的 可 能 关系 。 
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第 五 章 ”植物 的 矿质 营养 和 植物 对 氮 、 硫 、 磷 的 同化 


高 等 植物 生长 发 育 的 营养 来 源 除了 在 种 子 萌 发 和 幼苗 生长 阶段 可 部 分 依赖 母体 种 子 贮 泗 的 物质 
外 ,其 生长 发 育 过 程 所 需 营 养 中 的 绝 大 部 分 来 自 其 自身 地 上 部 分 的 光合 作用 和 根系 自 土壤 溶液 中 吸 
收 的 矿质 营养 元 素 。 绿 色 高 等 植物 自 环 境 中 不 断 吸收 .同化 .利用 各 种 矿质 营养 元 素 是 植物 生长 发 育 
所 必需 的 基本 过 程 ,也 是 其 作为 白 养 生物 的 特征 之 一 。 植 物 自 土壤 中 吸收 水 分 的 同时 ,也 从 土壤 中 吸 
收 各 种 矿质 元 素 和 氮 素 ,以 维持 正常 的 生命 活动 。 植 物 吸收 的 这 些 元 素 , 有 的 作为 植物 体 的 组 成 成 
分 ,有 的 参与 调节 生命 活动 ,有 的 兼 有 这 两 种 功能 。 

人 们 对 植物 矿质 营养 的 认识 ,经 过 了 漫长 的 实践 探索 。 在 我 国 占 代 的 农学 巨著 《 齐 民 要 术 》 中 曾 
有 “五 木 者 ,五 谷 之 先 也 ;和 欲 知 五 谷 ,但 视 五 木 。 择 其 木 感 者 ,来 年 多 种 之 ,万 不 失 一 也 。? 这 种 根据 树木 
的 长 势 来 判断 士 壤 肥沃 程度 以 决定 是 否 适 宜 种 植 谷物 的 观点 , 己 经 琉 酒 了 判断 士 壤 上 肥力 和 土壤 肥力 
对 植物 生长 影响 的 思想 。 在 《管子 ) 一 书 中 更 是 已 经 将 土壤 划分 为 上 .中 .下 三 等 ,每 等 土壤 又 分 为 6 
个 类 别 ( 共 18 类 ) ,而 每 类 土壤 又 被 分 为 5 种 ( 共 90 种 ) ,并 逐一 描述 了 各 种 士 壤 的 特性 以 及 在 各 种 士 
壤 中 适宜 种 植 的 植物 种 类 ( 周 後 基 ”1998)。 古 代 人 们 对 植物 营养 的 认识 大 多 源 于 生产 实践 中 的 观 罕 
和 经 验 ,而 现代 植物 营养 学 的 研究 直到 19 世纪 中 时 才 始 见 端倪 。 第 一 位 用 实验 方法 探索 植物 营养 来 
源 的 科学 家 是 荷兰 人 凡 * 海尔 蒙 ( 厚 绪论 )。 其 后 , 格 劳 勃 (Glauber 1650) 发 现 ,向 土壤 中 加 人 硝酸 
抱 能 使 植物 产量 增加 , 于 是 他 认为 水 和 硝酸 盐 是 植物 生长 的 基础 。1699 年 ,英国 的 伍德 活 德 (Wood- 
ward) 用 不 同 来 源 的 水 (雨水 .河水 .山泉 水 ,自来水 和 花园 土 的 水 淄 提 液 等 ;培养 薄 荷 ,发 现 植株 在 河 
水 中 生长 比 在 雨水 中 好 , 击 在 土壤 浊 提 渡 中 生长 最 好 。 据 此 他 认为 ,构成 植物 体 的 不 仅 是 水 ,还 有 土 
壤 中 含有 的 一 些 特殊 物质 。 后 来 又 有 人 将 植物 培养 在 燕 馏 水 中 ,植物 不 久 即 死亡 ,植物 残骸 的 灰分 仿 
量 也 没有 增加 ;而 将 植物 的 灰分 和 硝酸 盐 加 人 藻 馆 水 中 ,植物 便 可 正常 生长 。 这 证 明了 灰分 元 素 对 植 
物 生长 的 必需 性 。1840 年 德国 的 李比希 (J，von Liebig,， 1803 一 1873) 建 立 了 人 矿质 营养 学 说 ,并 确立 了 
植物 生长 所 需 无 机 营养 来 自 土壤 的 观点 。 布 森 高 (J,，B. DBoussingault， 1802 一 1879) 进 一 步 在 石 
英 砂 和 木炭 中 加 人 无 机 化 学 药品 增 养 模 物 , 并 对 植物 周围 的 气体 作 定量 分 析 . 让 明 构 成 植物 体 的 碳 、 
氧 . 氧 是 从 空气 和 水 中 得 米 , 而 矿质 元 素 是 从 土壤 中 得 来 。1859 年 , 诺 普 (W，Knop) 等 人 成 功 地 使 培 
养 在 按 固定 配方 配制 的 营养 液 中 的 植物 完成 了 生活 史 , 使 植物 营养 研究 进入 了 和 精确 化 和 定量 化 阶段 ， 
为 植物 必需 的 大 量 元 素 和 微量 元 案 的 陆续 发 现 创造 了 条 件 , 也 为 农作物 施肥 疯 定 广 理论 基础 . 


第 一 节 ”植物 体内 的 必需 元 素 
一 、 植 物体 内 的 元 素 


将 植物 材料 在 105 必 下 烘 干 称 重 ,可 测 得 燕 发 的 水 分 约 占 植物 组 织 的 10%~95% (不同 植物 种 类 
或 不 同 植物 组 织 和 器 官 的 水 分 合 量 差异 很 大 ) ,而 干 物质 占 5%~ 一 90%。 干 物质 中 包括 有 机 物 和 无 机 
物 。 将 在 105C 下 烘 干 的 棱 物 材料 在 600C 下 高 温 烘 烤 , 干 物质 中 绝 太 部 分 有 机 物 中 的 碳 、 氨 . 氧 .所 
等 元 素 以 二 氧化 磋 . 水 ,分 子 态 氮 ,、 自 、 氮 和 硫 的 氧化 物 等 气体 形式 挥发 出 来 ， 其 总 重量 占 干 物质 中 的 
90% 一 95%; 刺 余 的 不 能 挥发 的 灰白 色 残 潭 称 为 植物 灰分 (ash) ,其 总 重量 占 干 物 质 中 的 53%~-10%。 
订 分 中 的 物质 为 各 种 矿质 的 氧化 物 、 硫 酸 盐 .磷酸 直 等 ,构成 植物 灰分 的 元 素 称 为 植物 碟 分 元 素 (ash 
element) ;由 于 它们 直接 或 间接 地 来 自 土 壤 矿 质 , 故 义 称 为 矿质 元 素 (mineral clement)。 由 于 氮 在 高 

。86 。 


漫 烘 烤 过 程 中 变 为 各 种 气态 物质 而 挥发 ,并 不 存在 于 灰分 中 ,所 以 一 般 认为 所 不 是 矿质 元 素 。 但 除了 
能 依 整 共 生 固氮 菌 自 大 气 中 直接 获取 氮 索 的 豆 科 等 积 物 种 类 外 ,其 他 大 部 分 植物 体内 的 氮 素 也 和 其 
他 大分 元 素 类 似 , 主 要 是 从 土壤 中 所 摄取 的 。 

不 同 种 类 植物 体内 的 矿质 含量 不 同 , 问 一 植物 的 不 同 组 织 或 器 官 的 矿质 含量 也 不 同 。 甚 至 生长 
在 不 同 环 境 条 件 下 的 同 种 植物 ,或 不 同年 龄 的 同 种 植物 体内 矿质 含量 也 会 有 所 不 同 。 一 般 水 生 植物 
矿质 含量 上 只 有 干 重 的 1% 左右 ,中 生 植 物 占 于 重 的 5%~10% ,而 盐 生 植物 最 座 ,有 时 达 45% 以 上 。 同 
种 植物 不 同 器 官 的 矿质 含量 差异 也 很 大 ,一 般 木 质 部 约 为 1%, 种 子 约 为 3%, 草 本 植物 的 茎 和 很 为 
4%~5%, 叶 则 为 10%~15%。 

植物 体内 的 矿质 元 素 种 类 很 多 , 现 已 发 现 70 种 以 上 的 元 素 存在 于 不 局 植物 中 。 表 5-1 是 分 析 不 
邮 植 物 所 得 的 植物 体内 比较 常见 的 35 种 元 素 的 平均 含量 。 


天 51 植物 性 中 部 分 化 学 元 来 含量 
占 干 重 ” 元 占 千 重 始 
一 0.05 ~0. 0002 
~0. 02 ~0. 0001 
~ 02 ~0, 0001 
~0. 02 ~0. O001 
~0, 02 ~0, 0001 
~0, 02 ~0. 0001 
~0, 0005 ~0, 0001 
~0. 0005 ~0. 0001 
~0, 0003 一 0, 0001 


二 、 植 物 必 需 的 矿质 元 素 和 确定 方法 
(一 ) 植物 的 必需 矿质 元 素 


虽然 在 各 种 植物 体内 已 发 现 有 70 种 以 上 的 元 素 , 但 这 些 元 素 并 不 都 是 楂 物 的 正常 生长 发 育 所 必 
需 的 。 某 一 元 素 是 否 对 植物 的 生长 发 育 是 必需 的 ,并 不 一 定 取决 于 该 种 元 素 在 植物 体内 的 含量 。 植 
物 的 必需 元 素 (essential element 或 essential nutrient) 是 指 植物 正常 生长 发 育 必 不 可 少 的 营养 元 素 ， 

判断 某 种 元 素 是 各 为 植物 的 必需 元 素 有 三 条 标准 , 即 不 可 缺少 性 .不 可 替代 性 .直接 功能 性 。 所 
谓 不 可 缺少 性 是 指 缺 乏 该 元 素 时 ,植物 生长 发 育 明 吕 受 到 抑制 ,以 致 不 能 完成 生活 史 ; 不 可 蔡 代 性 指 
缺少 该 元 素 所 造成 的 营养 缺乏 症状 只 能 通过 加 入 该 元 素 的 方法 预防 或 焦 复 ,而 加 人 其 他 任何 元 素 均 
不 能 替代 该 元 素 的 作用 ;直接 功能 性 指 该 元 素 对 植物 生长 发 育 的 影响 是 由 于 该 元 素 的 直接 作用 而 造 
成 的 ,并 不 是 由 于 该 元 素 通 过 影响 士 壤 的 物理 化 学 性 质 、 微 生物 生长 条 件 等 原因 而 产生 的 间接 效果 。 
根据 上 述 标准 , 现 已 确定 的 植物 必需 营养 元 素 有 17 种 。 其 中 必需 矿质 元 素 ( 包 括 氨 素 ?共有 14 种 , 它 
们 是 氨 . 碍 、 钊 , 钙 . 镁 、 硫 . 铁 . 岗 . 瑚 、. 镍 . 锰 . 钼 . 镍 、 毛 :植物 自 大 气 和 水 中 摄取 的 非 厂 质 必 需 元 素 为 
碳 , 氧 、 氧 ( 表 5-2)。 

需要 说 明 的 是 ,国际 植物 生理 学 界 对 植物 必需 元 案 种 类 的 确定 尚 存 一 些 争议 。 表 5-2 列 出 了 17 
种 植物 的 必需 元 素 ,主要 依据 是 FB，Salisbury 和 C， 下，Ross 编著 的 Piant Physiolog yt1992 年 出 
版 ) 和 Bob Buchanan 等 人 编著 的 Biochemistry & Molecular Biology of Plants(2000 年 出 版 ) 两 书 的 
内 容 。 但 由 L，Taiz 和 了 Zeiger 编著 的 Plant Physiofogy(1998 年 第 二 版 ) 则 列 出 了 19 种 植物 必需 
元 素 , 即 除了 上 述 17 各 外 还 包括 了 钠 (Na) 和 硅 (Si)。 其 中 关于 钠 是 否 为 植物 的 必需 元 素 一 直 存 在 争 
议 ,因为 有 些 盐 生 植 物 的 正常 生长 发 育 确实 需要 摄取 大 量 的 钠 ,而 且 在 有 些 情 况 下 利用 其 他 元 素 如 


局 为 一 价 阳离子 的 乌 ? 还 不 能 完全 替代 钠 的 作用 。 而 硅 对 有 些 植物 (特别 是 如 水 舟 等 禾 本 科 植 物 ) 的 
+ 87 ， 
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表 5-2 植物 的 必需 元 索 








元 过 化 学 符号 植物 利用 原子 量 在 于 物质 中 与 邹 相 比较 的 相 
的 形式 的 浴 度 /20% 对 原子 数量 " 
大 量 元 素 
所 H Hz 1. 01 6 60 000 000 
磋 [ CC 2. 01 15 35 O00 000 
氧 0 CO Hd) 15. 00 45 30 000 000 
氮 ™ NO ,NE 14, 01 1.5 | O00 O00 
孝 K 及 区 .1 1.0 250 000 
辐 Ca (Cas 40, 08 已 与 125 000 
镑 Mg Kgz+ 24, 3 了 了 80 000 
攻 FP HzPO: ,HE 其 30. 98 0. 2 60 O00 
硫 9 SO 32.07 0. 1 30000 
微量 元 过 

扬 Cl 人 一 35. 46 0.010 3 000 
钱 Fe Fes+ ，Fe: 一 55. 85 0.010 2 O00 
碘 B HB 10, 82 0, O02 2 D00 
经 Mn nz2t 54, 34 0. 0050 1 000 
轩 Zn Zr2+ 的 . 38 0, 0020 300 
钼 Cu Cus— ,Cut 63. 54 0.00006 100 
镍 Mi Ji2+ 58, 69 0, 00001 2 
| Mo Mo 95. 95 0.00001 1 


* 与 铀 相 比 较 的 相对 原子 数量 指 以 植物 体内 钥 元 察 的 原子 数 为 1 时 该 雹 素 的 相对 原子 数量 。 


生长 发 育 也 确实 有 积极 影响 ,除了 可 能 的 直接 功能 外 ,对 植物 抵 逢 病原 菌 的 侵 染 等 有 特别 重要 的 作 
用 。 事实 上 ,其 他 矿质 元 索 中 有 的 也 对 植物 生长 发 育 有 显著 影响 ,如 在 有 些 植物 的 培养 液 中 加 入 少量 
名 可 显著 促进 其 华 长 发 育 ,但 过 量 的 铝 又 对 大 部 分 植物 的 生长 有 负面 影响 。 我 们 认为 ,这 种 不 同意 见 
的 存在 可 能 正 是 反映 了 在 植物 必需 萌 养 元 素 的 确定 方面 仍 有 进一步 深入 研究 的 必要 , 面 有 关 植 物 必 
需 元 素 种 类 的 确定 与 研究 者 所 关注 的 科学 问题 (研究 角度 ) 及 所 掌握 标准 的 严格 程度 也 有 关系 。 如 对 
某 种 元 素 的 必需 性 是 否 是 对 大 部 分 已 经 研究 过 的 植物 种 类 而 言 , 因为 不 同 植 物 对 菜 一 元 素 的 必需 人 性 
有 可 能 是 不 同 的 ,如 钠 对 盐 生 植物 和 非 盐 生 植物 的 影响 和 作用 就 是 截然 不 同 的 。 其 次 ,对 有 些 植 物体 
内 会 量 甚 微 的 元 素 , 确 定 其 是 否 为 必需 元 素 还 取决 于 分 析 测 定 方法 的 灵 考 度 和 精确 度 。 当 分 析 测 定 
方法 还 不 足以 对 某 种 微量 元 素 进 行 准确 的 分 析 测 定时 ,确定 其 是 否 为 必需 元 素 则 显然 是 不 可 能 的 。 
总 之 , 随 着 研究 工作 的 进一步 深信 和 元 素 分 析 测 定 技术 的 发 展 ,特别 是 对 植物 体内 各 种 元 素 的 确切 生 
理 和 化 功能 的 明确 ,人 们 对 植物 必需 元 素 的 种 类 会 不 断 地 有 进一步 的 认识 。 

根据 植物 体内 各 种 必需 元 素 的 含量 ,一 般 将 其 分 为 大 量 元 素 (macroelement 或 macronutrient) 和 
微量 元 素 (microelement 或 micronutrient: 有 时 也 称 作 trace element) 两 大 类 。 如 表 5-2 所 示 , 植物 的 
大 量 必需 元 素 包括 碳 (C). 氧 (H) . 氧 (0 , 氨 (N) . 伴 (P) . 即 (K)、 钙 (Ca) . 镁 (Mg) , 硫 (S)9 种 ,此 类 元 
素 分 别 约 占 植物 体 干 重 的 0.01% ~10%; 微 量 元 素 有 氯 (Cl)、 铁 (Fe)、 硼 (B)、 盘 CMn)、 锌 (Zn), 铀 
《Ct), 镍 CNi) . 钼 (Mo)8 种 ,这 些 元 率 各 自 约 占 植物 体 干 重 的 1X10-% ~1X10 4。 


(二 ) 确定 植物 必 和 需 矿 质 元 素 的 研究 方法 


由 于 植物 体内 所 含 的 元 素 并 不 一 定 是 植物 的 必需 元 素 , 因 此 分 析 植 物 灰 分 中 各 种 元 素 的 组 成 并 
不 能 确定 某 种 矿质 元 素 是 否 为 必需 元 素 。 可 靠 的 方法 是 在 人 为 严格 控制 植物 生长 环境 (如 土壤 , 非 圭 
* 呈 、 


壤 培 养 某 . 培 养 液 等 ) 中 各 种 元 素 组 成 的 条 件 下 ,对照 植 物 必 有 需 元 素 的 三 条 标准 ,逐一 地 分 析 各 种 元 素 
的 存在 与 各 是 否 对 植物 生长 发 育 有 符合 必需 元 素 条 件 的 影响 。 显 然 ,利用 成 分 复杂 的 天 然 土壤 培养 
植物 励 法 进行 这 样 的 实验 工作 。 通 常 利 用 人 为 配制 的 .可 控制 成 分 的 营养 液 (nutrient solution) 培 养 
植物 ( 即 “溶液 培养 法 "或 称 “ 水 培 法 ”) ,以 确定 各 种 上 营养 元 素 的 必需 性 。 此 外 ,各 种 溶液 培养 方法 已 经 
被 广泛 地 应 用 于 实验 室 研究 工作 .工厂 化 育苗 .甚至 较 大 规模 的 产业 化 生产 过 程 。 

溶液 培养 法 亦 称 水 培 法 (solution culture 或 hydroponics) ,是 在 含有 全 部 或 部 分 营养 元 素 的 蒂 滚 
中 培养 积 物 的 方法 ,最 简单 的 溶 被 培养 法 是 直接 将 植物 的 根系 漫 没 于 营养 液 中 而 进行 植物 培养 ;市 
砂 基 培养 法 则 是 在 洗 净 的 石英 名 等 基 
质 中 加 入 营养 液 、 利 用 砂 基 作 为 固定 





表 5-3 几 种 常用 的 营养 液 配方 




















植物 根系 的 支持 物 来 培养 植物 的 方 天 分 Sach 膏 养 流 。 Knop 营养 液 。 Hoagland 党 养 液 
法 ,与 溶液 培养 法 并 无 实质 性 的 不 同 。 0 /0 D DD 
除去 技术 条 件 方面 的 要 求 ,植物 溶液 “NU 5 下 
培养 方法 的 关键 是 培养 液 或 营养 液 的 KNO， 1 0.2 0.51 
组 成 及 理化 条 件 。 首 先 ,培养 浪 中 应 。 Ce(POw 0.5 - - 
按照 植物 后 长 发 育 的 需求 而 按 一 定 比 ow 0 一 i, 
例 和 一 定 浓度 加 入 所 有 必需 的 矿质 营 。 Mgso, : ?Hi0 0.8 0.2 0.49 
养 元 素 即 所 谓 配 制 平衡 营养 溶液, 同 FePo 外 - -- 
时 也 要 注意 溶液 的 酸 磊 度 等 理化 条 Co 全 oe 
件 、 防 止 菜 些 成 分 之 间 发 生 反应 形成 HB _ 0 0029 
不 溶 物 等 。 表 5-3 列 出 了 3 种 常用 的 。 Msc .4Hs0 一 0 0018 
植物 营养 被 也 方 ,其 中 又 以 Hoagland eg 一 2 00022 
营养 液 最 为 常用 。 在 利用 水 培 法 培养 三 Mo， _ - 0 opoo2 


植物 时 要 注意 对 溶液 系统 的 通气 、 防 
止 光线 对 根系 的 直接 照射 等 。 

在 研究 植物 的 必需 矿质 元 素 时 ,可 在 配制 的 营养 液 中 除去 或 加 入 某 一 元 素 ,以 观察 植物 的 生长 发 
育 情 况 及 其 变化 。 如 果 在 培养 液 中 除去 蘑 一 元 素 导致 植物 牛 长 发 育 不 良 , 并 出 现 特有 的 病症 ,而 当 加 
人 该 元 素 后 症状 又 消失 , 则 说 明 该 元 素 为 植物 的 必需 元 素 。 如 果 自 营养 液 中 除去 某 一 元 素 对 植物 的 
生长 发 育 无 明显 的 不 良 影 响 , 且 植物 也 不 表现 明显 的 病症 , 则 该 元 素 不 是 植物 的 必需 元 素 。 

图 5-1 是 几 种 常用 的 植物 无 土 裁 培 装置 示意 图 。 除 了 传统 的 溶液 培养 方法 (图 5-1A) 外 ,现在 工 
三 化 育 秽 或 蔬菜 种 秆 则 多 采用 营养 腊 培 养 系统 ( 图 5-1B)。 在 营养 腊 培 养 系统 中 ,利用 水 泵 将 营养 液 
循环 利用 ,使 植物 根部 经 常 保持 流动 的 营养 液 膜 层 ; 被 循环 利用 的 营养 液 的 pH 和 营养 成 分 可 通过 自 
动 控制 装置 不 断 下 以 调节 或 补充 。 由 植物 的 水 培 方 法 还 发 展 出 有 氧 溶液 培养 法 或 简称 气 培 法 (aero- 
ponics) 或 称 雾 培 法 。 如 图 5-1C 所 示 , 气 培 法 是 将 植物 根系 冒 于 营养 液 气 雾 中 培养 植物 的 方法 ， 植物 
根系 并 不 直接 浸 人 营养 液 。 

根据 表 5-3 所 列 配方 配制 的 营养 液 在 使 用 时 常常 稀释 ,特别 是 对 于 培养 蒸腾 量 较 大 的 植物 材料 时 
尤其 应 注意 稀释 。 例 如 ,一 般 在 实验 室 水 培 拟 南 并 时 多 使 用 174( 稀 释 4 倍 ) 或 178( 黎 释 8 倍 ) 的 Ho- 
agland 营养 液 。 

由 于 未 同 植 物 对 各 种 营养 元 素 的 相 下 比价 要 求 不 同 , 人 们 在 实验 工作 或 生产 实 戚 中 又 分 别针 对 
不 同 植物 的 特点 而 配制 和 使 用 特殊 的 营养 液 , 如 表 5-4 列 出 了 适宜 于 培养 水 舟 的 营养 液 配方 。 


(A) 溶液 培养 系统 





(B) 营养 腊 培 养 系统 


营养 液 蜀 化 转子 





图 5-1 植物 无 圭 斥 霹 装 置 示意 图 (Tuiz & Zeiger 1998) 
(上 ?水 培 装 置 , 将 植物 根部 直 术 谨 人 营养 了 祖 ,利用 气泵 向 营养 液 通气 补充 氧气 :5B) 常 用 于 工厂 化 
生产 的 营养 胜 堵 养 系 统 , 利 用 本 豪 将 营养 液 循环 利用 ,在 植物 根 郁 保持 流动 的 营养 被膜 层 :被 循 
环 利用 的 省 若 液 的 pH 和 和 昔 养 成 分 可 通过 自动 控制 装置 不断 予以 调节 或 补充 1 tC} 有 和 所 溶液 培养 










系统 ,植物 根 不 直接 良和 人 营养 祖 , 利 用 袖 和 人 营养 液 的 电动 旋转 装 冒 在 培养 槽 中 产生 等 状 车 养 液 。 
表 5-4 适 于 水 舟 的 FEspino 培养 液 
试 剂 浓度 /8 / LL} 试剂 浓 康 7/(mg / L) 
Ca( NO3) » 4H2O 0, 089 H:BO, 2.86 
MgSO, - 2HzO 0. 250 znsoO .7H20 中 22 
(NH)sSOi 0.049 MnCl . 2H20 1.81 
KH:PO, 0.034 Cuso .5H20 0, 08 
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三 、 植 物 必需 元 素 的 主要 生理 功能 概述 


必需 元 夷 在 植物 生长 发 育 过 程 中 的 生理 功能 概括 起 来 主要 有 以 下 几 个 方面 :一 是 作为 活 细 胞 结 

构 的 物质 组 成 成 分 ,如 细胞 名和 细胞 膜 等 结构 中 存在 的 钙 离 子 对 稳定 这 些 结构 有 重要 作用 ;二 是 作为 

能 量 转换 过 程 中 的 电子 载体 ,如 铁 和 和 铜 离子 在 呼吸 和 光合 电子 传递 中 作为 不 可 或 缺 的 电子 载体 的 作 

用 ;三 是 作为 活 细胞 电化 学 平衡 的 重要 介质 ,在 稳定 细胞 质 的 电 草 平衡 维持 适当 的 跨 膜 电 位 等 方面 
* GO» 


FeCl 





有 重要 作用 ;四 是 作为 活 细胞 的 重要 渗透 物质 调节 网 胞 的 脱 压 ,如 钾 离 子 . 氯 离 子 等 在 细胞 渗透 压 调 
节 中 的 重 归 作用 ;五 是 作为 重要 的 细胞 信号 转 导 信使 ,如 钙 离 子 已 被 证 明 是 细胞 信号 转 导 中 的 重要 第 
二 信使 ;等 等 。 
以 下 简 述 氨 素 和 各 种 必需 矿质 元 素 的 生理 功能 以 及 缺乏 该 种 抑 素 时 植物 表现 的 钙 状 . 
(一 ) 氮 


根系 吸收 的 氮 主 要 是 无 机 态 氮 , 即 铝 态 氮 和 硝 态 氮 , 也 可 吸收 一 部 分 有 机 态 氮 ,如 尿素 。 

氨 是 蛋白 质 、 核 酸 、 磷 脂 及 其 他 植物 生长 发 育 所 必需 的 有 机 所 化 合 物 的 构成 成 分 ,而 这 些 物质 是 
活 细胞 正 以 生存 的 结构 或 功能 成 分 ,因此 氨 钙 称 为 生命 的 元 素 。 氨 是 许多 辅酶 和 辅 基 如 NAD 、 
NADP+ .FAD 等 .以 及 叶绿素 分 子 结构 的 成 分 。 氨 还 是 某 些 植物 激素 (如 生长 素 和 纲 胞 分 型 素 ) , 维 
生 素 (如 了 .Bs ,Bz .PP 等 ) 分 子 结构 的 成 分 ,这 些 物质 是 植物 生长 发 育 的 重要 调节 成 分 。 植 物 次 生 代 
谢 中 的 许多 中 间 产 物 分 子 结构 中 也 含有 氮 元 素 。 

由 子 氮 元 素 具 有 多 种 重要 的 生理 生化 功能 ,所 以 植物 生长 环境 中 氨 元 素 供 应 是 否 充足 直接 影响 
细胞 的 分 裂 和 生长 及 整体 的 生长 发 育 。 

当 氨 肥 贷 应 充足 时 ,植株 枝叶 繁茂 . 颈 体 高 大 、 分 蓝 ( 分 枝 ) 能 力 强 ,籽粒 中 含 蛋 白质 高 。 在 除 碳 、 
氧 . 氧 外 的 植物 必需 元 素 中 ,植物 的 正常 生长 发 育 对 氮 的 需要 量 最 大 。 因 此 ,在 作物 栽培 中 应 特别 注 
意 氮肥 的 供应 。 作 物 生产 中 常用 的 人 疤 尿 ,尿素 , 峭 酸 镇 ,硫酸 饼 、 碳 酸 氢 锐 等 肥料 ,主要 是 供给 作物 
生长 以 氮 素 营养 。 当 然 , 过 量 施用 氮肥 也 会 对 植物 生长 发 育 造成 负 盏 影响 , 如 植株 徒长 . 根 冠 比较 小 、 
昔 养 生长 过 左 而 影响 生殖 生长 等 。 同 时 ,过 量 施用 氮 乳 也 会 对 环境 造成 污染 。 

植物 在 生长 发 育 过 程 中 缺 所 时 ,细胞 的 许多 生理 生化 活动 受到 影响 ,如 - 些 重要 物质 (如 和 蛋白 质 、 
核酸 等 ) 的 合成 受阻 ,功能 蛋白 的 活性 降低 ,细胞 的 生长 分 裂 减缓 等 等 。 结 果 造 成 植物 生长 矫 小 ,分 
枝 、 分 葆 很 少 ,叶片 小 而 薄 , 花 果 少 且 易 脱落 。 缺 氮 述 会 影响 叶绿素 的 合成 ,使 枝叶 变 黄 ,叶片 早衰 其 
至 于 枯 , 从 而 导致 产量 降低 。 因 为 植物 体内 氨 的 移动 性 大 , 老 叶 中 的 氨 化 物 分 解 后 可 运 到 幼 嫩 组 织 中 
去 被 重复 利用 ,所 以 缺 毛 时 叶片 发 黄 , 并 由 下 部 叶片 开始 逐渐 向 上 发 展 。 这 是 缺 氮 症状 的 显著 特点 。 

氮 素 供应 过 多 时 ,植物 叶片 大 而 深 绿 ,植株 柔软 披 散 、 徒 长 ,体内 含 糖 量 相对 不 足 , 茎 秆 中 的 机 械 
组 织 不 发 达 , 易 造成 倒 估 和 被 病虫害 侵害 等 ， 


(二 ) 磷 


磷 主 要 以 HPOr 或 HPOf- 的 形式 被 植物 吸收 。 植 物 吸 收 HsPO, 或 HPOI 的 比例 取决 于 土壤 
pH。 当 土壤 偏 酸性 (pH 二 7) 时 ,植物 吸收 H:PO, 较 多 ; 而 当 土壤 偏 碱 性 (PH 之 7) 时 ,植物 吸收 
HP(%- 较 多 。 当 HsPO7 或 HPO;- 被 吸收 进入 根系 、 并 经 木质 部 被 运送 到 地 上 部 分 的 组 织 或 器 官 
后 ,大 部 分 被 用 于 合成 有 机 物质 如 磷脂 . 核 首 酸 等 ,有 一 部 分 则 以 无 机 磷 形 式 存在 ,与 ATP 和 ADP 之 
间 的 转换 平衡 相关 。 植 物体 中 磷 元 素 的 分 布 很 不 均匀 , 根 . 共 的 生长 点 较 多 , 嫩 叶 比 老 叶 多 ,果实 、 种 
子 中 也 较 丰 窗 。 

磷 是 核酸 , 核 蛋 白 .磷脂 等 活 细胞 内 多 种 功能 性 物质 的 重要 成 分 ,与 活 细胞 的 能 量 代谢 、 各 种 有 机 
物 的 合成 和 分 解 代谢 .细胞 信号 转 导 .基因 表达 调控 等 等 过 程 密切 相关 。 磷 是 许 多 辅酶 如 NAD+ 、 
NADP+ 等 的 成 分 ,它们 参与 了 光合 .呼吸 过 程 。 磷 是 植物 体内 能 量 转换 的 重要 介质 元 素 , 在 ADP 和 
ATP 中 的 磷酸 高 能 链 是 大 多 数 生化 代谢 反应 所 需 能 量 的 来 源 。 对 重 白 质 磷 酸化 和 去 磷酸 化 的 研究 
表明 ,许多 功能 蛋白 的 活性 调控 是 通过 磷酸 化 和 去 合 酸 化 而 实现 的 。 例如 ,近年 来 在 植物 中 发 现 了 一 
类 受 体 样 重 握 激酶 ( 丝 氮 酸 / 苏 氮 酸 蛋 所 激酶 ,这 是 一 类 能 直接 感受 并 传递 活 细胞 对 环境 刺激 响应 信 
委 的 兼 具 受 体 和 蛋白 激酶 功能 的 重要 看 白 ,此 类 蛋白 位 于 上 蜡 上 ,其 膜 外 侧 的 受 体 结构 域 能 识别 和 感受 
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刺激 信号 ,而 其 膜 内 侧 的 激 租 活性 位 点 则 能 通过 对 丢 忆 白 绪 构 中 的 丝 似 酸 " 苏 氨 酸 残 基 的 磷酸 化 而 实 
现 信号 传递 (参见 第 十 八 章 )。 克 对 氨 代 谢 有 重要 作用 ,如 硝酸 还 原 有 NAD! 和 FAD 的 参与 ,而 磷酸 
吡 哆 荆 和 磷酸 吡咯 胺 则 参与 氨基 酸 的 转化 等 。 磷 与 脂肪 转化 有 关系 ,脂肪 代谢 需要 NADPH .ATP、 
CoA 和 NAD+ 的 参与 。 咒 还 参与 植物 体内 碳水 化 台 物 的 代谢 和 运输 ,如 在 光合 作用 和 呼吸 作用 过 程 
中 ,各 种 糖 的 中 间 产 物 的 合成 .转化 .降解 大 多 是 以 碰 松 化 的 形式 参与 反应 的 。 

出 于 磷 参 与 多 种 代谢 过 牲 ,而 且 在 生命 活动 最 旺盛 的 分 后 组 织 中 含量 较 高 ,因此 在 作物 裁 培 中 迁 
量 施 磷 对 植株 的 分 世 、 分 枝 以 及 根系 生长 都 有 良好 作用 。 由 于 爸 促 进 碳水 化 合 物 的 合成 .转化 和 运 
输 ,对 种 子 ,块根 . 块 革 的 生 氏 有 利 , 故 马 铃 匣 .上 匣 利 禾 谷类 作物 施 磷 后 有 明显 的 增产 效果 。 由 于 磁 
与 氮 的 供应 密切 相关 ,所 以 谈 氮 时 ,磷肥 的 效果 就 不 能 充分 发 挥 。 只 有 氮 爸 配合 施用 ,才能 充分 发 挥 
磷肥 效果 。 

植物 在 生长 发 育 过 程 中 缺少 磷 的 供应 会 影响 细胞 生长 和 分 模 , 使 分 葵 分 枝 减 少 , 幼 芽 、 幼 叶 生 长 
停 灌 , 茎 , 根 纤 细 , 植 株 矮 小 , 花 果 脱 洲 , 成 熟 延 迟 ; 馈 磷 时 ,植物 体内 蛋 自 质 合成 下 降 、 糖 的 运转 受阻 ， 
从 而 使 营养 器 官 中 糖 的 含量 相对 提高 ,这 有 利于 花 青 素 的 形成 , 故 艇 磷 时 叶子 呈现 不 正常 的 暗 绿色 或 
紫红 色 ( 图 5-2, 见 书 林 彩 图 ,下 同 ) ,这 是 缺 磷 的 较 典 型 病症 ， 

出 于 磷 元 素 非常 活 妈 地 参与 各 种 物质 的 合成 与 分 解 代谢 ,因此 在 植物 体 具 易 移 动 及 被 重复 利用 。 
植物 缺 磷 时 老 叶 中 的 磷 能 被 迅速 转移 至 正在 生长 的 幼 嫩 组 织 中 大 ,因此 ,植株 缺 磋 的 症状 首先 在 老 叶 
出 现 ,并 逐渐 向 较 幼 嫩 的 组 织 或 器 官 发 展 ， 

磷肥 施用 过 多 时 ,植株 叶片 织 织 会 出 现 小 焦 斑 , 系 殉 酸 钙 沉淀 所 致 。 硫 过 多 还 会 阻碍 植物 对 硅 的 
吸收 , 易 招致 水 稻 感 病 。 水 溶性 磷酸 盐 能 与 土壤 中 的 锌 .和 钙 等 二 价 阳离子 结合 ,减少 这 些 元 素 的 有 效 
性 , 故 施 用 磋 酸 盐 过 多 可 导致 植株 发 生 缺 锌 , 铅 钙 等 症状 。 

(三 ) 钾 

钾 在 土壤 中 以 KCI、K,SO, 等 盐 类 形式 存在 ,在 土壤 溶液 或 水 中 解 离 成 Kt 而 被 植物 根系 吸收 。 
植物 细胞 吸收 钾 离 子 是 通过 其 细胞 膜 上 的 钾 离子 通道 或 载体 进行 的 (参见 第 四 章 )。 在 植物 体内 钾 呈 
离子 状态 。 植 物体 的 所 有 活 细 胞 的 细胞 质 中 均 含 有 天 量 钾 离 子 , 而 在 幼 嫩 的 植物 组 织 和 器 官 中 (如 生 
长 点 ,形成 层 、 幼 时 ) 以 及 生理 生化 活动 较为 活路 的 组 织 和 器 官 ( 如 功能 叶片 . 幼 根 等 ) 则 相对 含量 更 
高 。 植 物 细胞 的 细胞 质 内 通常 含有 80~-100 mmol7l 的 钾 离 子 ,而 在 一 些 代谢 极为 活路 的 细胞 中 则 全 
量 更 高 ,如 在 进行 光合 作用 的 叶肉 细胞 中 , 钾 离 子 的 含量 可 高 达 200 一 250 mmolA1.。 不 同 植物 吸收 和 
积聚 多 的 能 力 有 所 不 同 ,因而 不 同 植物 体内 的 含 钾 景 也 显著 不 同 。 虽 然 大 多 数 植物 体内 的 售 钾 量 约 
占 其 干 重 的 0. 3%~3%, 但 有 些 能 够 富 集 钾 的 植物 体内 狠 舍 量 可 达 于 重 的 5 站 一 8 中 (如 葛 科 的 空心 
莲子 草 )。 研 究 这 些 能 够 富 集 钙 的 植物 吸收 、 积 累 锦 的 生理 及 分 子 遗 传 机 制 , 有 可 能 使 将 来 利用 分 子 
育种 的 手段 而 改良 作物 的 钾 营 养性 状 ， 

尽管 还 不 太 清 楚 钾 离子 调节 许多 功能 蛋白 活性 的 机 理 ,但 钾 离 子 何以 显著 提高 活 细 胞 中 许多 酶 
及 其 他 功能 蛋白 的 活性 却 早 已 被 证 实 ,如 钙 离 子 可 以 显 敬 地 激活 丙酮 松 激 酶 ,果糖 沿 酶 , 侠 果 酸 脱 所 
酶 .琥珀 酸 脱 气 酶 ,淀粉 合成 酶 ,琥珀 栈 CoA 合成 酶 .党 胱 甘 肽 合成 酶 等 。 钾 有 促进 蛋白 质 合 成 的 作 
用 , 钾 充 足 时 ,植物 体内 会 成 蛋白 质 较 多 ,从 而 使 可 溶性 氨 减 少 。 钾 与 蛋白 质 在 植物 体 中 的 分 布 是 一 
致 的 , 埋 如 在 生长 点 ,形成 层 等 蛋白 掉 不 富 的 部 位 ,钟离 子 含 草 也 较 高 。 富 含 蛋 户 质 的 豆 科 植物 的 籽 
粒 中 钾 的 含量 比 禾 本 科 植 物 高 ， 钾 与 糖 类 的 合成 及 运转 密切 相关 。 大 麦 和 哆 豆 纺 苗 缺 馈 时 ,淀粉 和 
芒 粮 合成 缓慢 ,从 而 导致 单 糖 大 量 积累 ;而 钾肥 充足 时 , 藤 粮 淀粉. 纤 绯 素 和 木质 素 含量 较 高 葡萄糖 
积累 则 较 少 。 钾 也 能 促进 糖 类 物质 被 适 输 到 贮藏 器 官 中 ,所 以 在 谨 含 糖 类 的 贮藏 器 官 (如 马 铃 暮 块 
蔡 .甜菜 根 和 淀粉 种 子 ) 中 钾 含 量 较 多 。 此 外 , 蔬 皮 部 汁液 中 含有 较 高 浓度 的 KK- , 约 占 毛 皮 部 阳离子 
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总 项 的 80%。 从 而 推测 儿 对 惹 皮 部 运输 也 有 和 镍 用 。 因 此 钾 在 碳水 化 台 物 代谢 ,呼吸 作用 及 重 白 质 
代谢 中 起 重要 作用 ， 

K+ 是 天 多 数 植物 活 细 胞 中 会 量 最 高 的 无 机 离子 ,因此 也 是 调节 植物 细胞 涂 透 势 的 最 重要 组 分 。 
在 根 组 织 内 ,K 从 薄 整 细胞 转运 至 木质 部 ,从 而 降低 了 木质 部 的 水 势 ,使 水 分 能 从 根系 妻 面 源源 不 断 
地 被 转运 到 木质 部 中 去 (参见 第 三 章 )。K1 通 过 对 叶片 气孔 保 于 细胞 渗透 拖 的 调节 而 显著 地 圈 控 爷 
筷 的 开 , 闭 运动 ,从 而 影响 植物 的 忒 腾 作用 (参见 第 三 章 )， 离子 态 的 钾 , 有 使 原生 质 胺 体 脱 胀 的 作用 ， 
故 施 钾肥 能 提高 作物 的 搞 时 性。 有 + 还 是 植物 细胞 中 最 重 贤 的 电荷 平 衔 成 分 ,在 维系 活 细胞 正常 生命 
活动 所 必需 的 跨 膜 ( 质 膜 , 液 泡 膜 ,叶绿体 膜 .线粒体 膜 等 电位 中 有 不 可 替代 的 作用 。 

植物 在 生长 发 育 过 程 中 缺少 名 供应 时 ,植株 茎 秆 柔弱, 易 倒 状 ,抗旱 、 抗 寒 性 降低 ,叶片 失 水 ,蛋白 
质 . 叶 绿 素 等 物质 被 分 解 破坏 , 叶 色 变 黄 而 叶 组 织 逐 渐 坏 死 。 缺 钾 时 还 会 出 现 叶 缘 焦 枯 , 生 长 缓慢 等 
现象 , 由 于 叶 中 部 生长 仍 较 快 ,所 以 整个 叶子 会 形成 杯 状 弯曲 ,或 发 生 皱 篇 ( 图 5-27。 钾 也 是 易 移 动 可 
被 重复 利用 的 元 素 , 故 缺 束 症 状 首 先 出 现在 较 老 的 组 织 或 器 官 (如 老 叶 ) 。 

以 上 简要 介绍 了 氮 . 硫 、 钾 三 种 元 素 的 一 些 重 要 生理 生化 功能 。 由 于 植物 生长 发 育 需要 大 量 的 
氮 . 磷 . 钾 , 土 壤 中 的 氮 、 磷 , 钾 浓 度 或 含量 会 随 着 耕种 作物 而 大 幅度 下 降 , 因 此 在 作物 栽培 过 程 中 应 特 
别 注意 施用 气 . 磷 ,钾肥 。 所、 磷 ,钾肥 也 被 称 为 作物 裁 培 的 "肥料 二 要 素 "。 在 施用 氮 、 磷 ,钾肥 时 ,应 
特别 注意 三 者 之 闻 的 比例 。 对 于 大 多 数 作物 , 氮 . 磷 , 钾 凤 的 施用 比例 约 为 1 : (0.4~0.5) : (0,3~ 
0. 4) ,当然 对 于 不 同 作 物 、 或 同 种 作物 的 不 同 品种 府 言 , 氮 . 爸 .钾肥 的 施用 比例 也 应 有 所 不 同 。 从 我 
国 攻 物 生 产 的 总 体 情 况 来 看 ,由 于 我 国 的 磷 、 钾 矿物 资源 严重 匮乏 , 磁 、 钾 肥 生 产 及 供应 量 不 足 , 牛 产 
实 右 中 施用 氮肥 的 比例 过 高 ,而 磷 .钾肥 的 施用 量 严重 不 足 。 因 此 ,在 作物 栽培 实践 中 应 特别 注意 氨 、 
磷 , 钾 肥 的 施用 比例 , 妈 所 谓 “ 平 衡 施肥 ”。 





(四) 钉 


辆 元 素 以 钙 离 子 (Cas+ ) 的 形式 被 植物 吸收 利用 。 辆 离子 进 人 植物 体 后 一 部 分 仍 以 离子 状态 存 
在 ,一 部 分 形成 难 溶 的 有 机 盐 类 (如 草酸 钙 等 }, 还 有 -部 分 与 有 机 物 ( 如 植 酸 . 果 胶 酸 蛋白质) 相 结 
合 。 辆 在 植物 体内 主要 分 布 在 老 叶 .贮藏 器 官 或 其 他 套 老 或 死亡 的 组 织 中 。 在 活 细胞 的 细胞 质 内 , 游 
离 钙 离 子 的 浓度 非常 低 ( 的 在 1X10 ?一 1X10-*moML 的 水 平 )。 但 在 活 细 胞 的 内 膜 系统 中 则 钙 离 
子 衫 度 较 高 ,如 液 泡 中 的 钙 离 子 浓度 可 达 1X10-?~ 1X10“mol/1 的 水 平 。 

钙 是 植物 细胞 壁 胞 癌 层 中 果 胶 酸 钙 的 重要 成 分 ,因此 , 缺 钙 时 ,细胞 分 裂 不 能 进行 或 不 能 完成 ,而 
形成 多 核 细胞 。 钙 离子 能 作为 笠 脂 中 的 磷酸 与 重 白 质 的 半 基 问 联结 的 桥梁 ,具有 稳定 膜 结 构 的 作用 。 
铬 可 与 植物 体内 的 草酸 形成 草酸 钙 结 晶 , 消 除 过 量 草酸 对 植物 (特别 是 一 些 食 酸 量 高 的 肉质 植物 ,如 
景 天 科 植 物 ) 的 毒害 。 

鲁 对 植物 抵御 病原 菌 的 侵 染 有 一 定 作用 , 钙 供 应 不 足 时 ,许多 作物 容易 产生 病害 。 一 些 水 果 和 藻 
菜 的 生理 病害 出 是 因 缺 钙 3| 起 的 。 藤 果 果 实 的 疮 疾病 会 使 果皮 受到 伤害 ,但 如 果 供 钙 充 足 , 则 易 形 成 
愈 伤 组 织 以 防止 果肉 受到 进一步 伤害 。 钙 也 是 一 些 酶 的 活化 剂 ,如 由 ATP 水 解 酶 ,磷脂 水 解 酶 等 酶 
催化 的 反应 都 需要 钙 离 子 的 参与 。 

钙 离 子 是 植物 活 细胞 信号 转 导 过 程 的 重要 第 二 信使 ,通过 许多 种 依赖 钙 的 调节 和 蛋 名 和 功能 蛋白 ， 
钙 信 使 几乎 在 植物 细胞 的 所 有 信号 转 导 途径 中 发 挥 重要 作用 。 有 关内 容 详 见 第 十 八 章 “ 植 物 细胞 信 
号 转 导 ”。 

缺 钙 初 期 顶 芽 、 幼 叶 呈 淡 绿 色 ,继而 叶 尖 出 现 典型 的 钧 状 ,随后 坏死 (图 5-2)。 和 钙 是 不 易 被 转运 和 
重复 利用 的 元 索 , 故 缺 泰 症状 首先 表现 在 地 上 部 幼 茎 . 幼 叶 上 ,如 大 白菜 缺 钙 时 心 叶 呈 褐色。 
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(五 ) 镁 


镁 以 离子 状态 被 吸收 进入 秆 物体, 它 在 体内 一 部 分 与 有 机 物 结合 , 另 一 部 分 仍 以 游离 的 离子 状态 

镁 是 叶绿素 分 子 的 构成 成 分 , 义 是 RuBP 挝 化 酶 ,5- 磷 酸 核 酮 狂 激 酶 等 参与 光合 碳 代 谢 的 酶 的 话 
化 剂 ; 镁 离子 在 叶绿体 基质 与 类 赛 体 基质 之 间 起 着 电荷 平衡 的 重要 作用 , 镁 离子 还 是 ATP 酶 的 激活 
剂 。 因 此 镁 离子 对 光合 作用 有 至 关 重 要 的 作用 。 此 外 镁 离子 是 葡萄 糖 激 酶 .果糖 激酶 .丙酮 酸 流 酶 、 
乙酰 CoA 合成 酶 , 异 柠檬 酸 脱 气 酶 .a- 柄 成 二 酸 脱 氧 酶 ,苹果 酸 合成 酶 . 谷 氮 酰 半 胱 氨 酸 合成 酶 陛 珀 
酰 辅 酶 A 合成 酶 等 酶 的 活化 剂 , 因 而 与 碳水 化 合 物 的 转化 和 降解 以 及 氮 代 谢 密切 相关 。 镁 离子 还 是 
核糖 核酸 率 合 酶 的 活化 剂 ,对 DNA 和 RNA 的 合成 有 重要 调控 作用 。 上 有 有 合成 蛋白 质 能 力 的 核糖 体 
基 由 许多 亚 单位 组 成 的 ,而 镁 能 使 这 些 亚 单 位 结合 形成 稳定 的 复合 结构 。 如 果 镁 的 浓度 过 低 [ 如 用 乙 
二 胺 四 乙酸 (EDTA) 处 理 以 使 游离 的 位 离 子 被 整合 ], 则 核糖 体 的 复合 结构 解体 为 亚 单 位 ,导致 其 并 
失 合 成 全 白质 的 功能 。 而 且 , 镁 离子 还 参与 蛋白 质 合 成 中 氨基 酸 的 活化 过 程 。 

镁 离子 供应 短缺 时 导致 叶绿素 合成 受阻 ,最 终 使 叶片 贫 绿 ,其 特点 是 首先 从 叶片 边 绿 开始 枯黄 ， 
而 叶脉 较 多 的 叶 中 央 可 仍 保 持 一 定 绿色 (图 5-2) ,这 是 与 缺 氮 症状 的 主要 区 别 ， 严 重 缺 镁 时 可 引起 叶 
片 的 早衰 与 脱落 ,最 终 导 致 整 株 枯 黄 死亡。 





(六 ) 硫 


硫 元 素 主 要 以 SOi 的 形式 被 植物 吸收 。SOi- 进入 植物 体 后 ,一 部 分 仍 以 SO 的 形式 存在 ,市 
大 部 分 则 被 还 原 而 同化 为 售 硫 氨基 酸 ( 如 胸 氨 酸 . 半 胱 氨 酸 和 蛋氨酸)。 这 些 舍 硫 氨基 酸 是 蛋白 质 的 
重要 给 成 成 分 ,特别 是 这 些 含 硫 氨基 酸 残 基 往 往 是 功能 蛋白 的 活性 中 心 所 在 。 一 些 功能 蛋白 的 活性 
调控 也 往往 通过 这 些 含 硫 氨基 酸 残 基 的 二 硫 键 (一 S 一 s 一 ?与 功 基 { 硫 氨基 ,一 SH 基 ) 之 间 的 氧化 还 原 
转换 而 完成 。 蛋 白质 中 含 硫 氨基 酸 间 的 一 SH 基 与 一 S-- S -的 转换 还 具有 调节 植物 体内 的 氧化 还 原 
反应 .稳定 蛋白 质 空间 结构 等 作用 。 辅 酶 A 和 硫 胺 素 . 生 物 素 等 维生素 也 含有 硫 , 且 辅酶 A 中 的 硫 氢 
基 ( 一 SH) 具 有 贮藏 能 量 的 作用 。 硫 还 是 硫 氧 还 蛋白 、 铁 硫 蛋 白 与 固氮 酶 的 组 分 ,因而 硫 在 光合 电子 
传递 , 豆 科 植物 根 痛 中 根 痛 菌 的 固氮 作 用 过 程 中 起 重要 作用 。 

硫 元 素 在 植物 体内 不 易 移 动 , 缺 硫 时 一 般 在 幼 叶 首先 表现 缺 绿 症 状 , 且 新 叶 均 衡 失 绿 , 呈 黄 白色 
并 易 脱 落 。 缺 硫 情 况 在 作物 栽培 实践 中 很 少 遇 到 ,因为 土壤 中 有 足够 的 硫 满 足 植物 需要 。 


(七 ) 铁 


铁 主要 以 Fe:+ 的 整合 物 被 吸收 。 铂 进 人 植物 体内 之 后 就 处 于 较为 固定 的 状态 而 不 易 被 转运 。 铁 
离子 在 植物 体内 以 二 价 (Fez* ) 和 三 价 (Fe’+ } 两 种 形式 存在 ,二 者 之 间 的 转换 构成 了 活 细胞 内 最 重要 
的 氧化 还 原 系统 ,因此 Fes+ /Fes+ 是 许多 与 氧化 还 原 相关 的 酶 的 辅 基 ,如 细胞 色素 、 细 胞 色素 氧化 酶 、 
过 氧化 物 酶 和 过 氧化 气 酶 . 豆 科 植物 根瘤 菌 中 的 血红 恒 白 等 ;Fe:' /Fet* 也 是 光合 和 呼吸 电子 传递 链 
中 的 重要 电子 载体 ,如 光合 和 呼吸 电子 传递 链 中 的 细胞 色素 .光合 电子 传递 链 中 的 铁 硫 蛋白 和 铁 氧 还 
蛋白 等 都 是 合 铁 重 白 。 

铁 是 合成 叶 绿 吉 所 必需 的 ,虽然 其 具体 机 制 尚 不 清楚 ,但 催化 叶绿素 合成 的 酶 中 有 几 个 酶 的 活性 
表达 需要 Fe*+ 。 植 物 在 生 长 发 育 过 程 中 缺 铁 时 ,由 于 叶绿素 合成 受阻 而 导致 叶片 发 黄 ( 图 5-2)。 近 年 
来 发 现 , 铁 对 叶绿体 构造 的 影响 比 对 叶绿素 合成 的 影响 更 大 ,如 眼 藻 虫 (Eugiena7 缺 铁 时 ,人 在 叶绿素 分 
解 的 同时 叶绿体 也 解体 。 

忽 是 不 易 被 重复 利用 的 元 素 , 因 而 缺 铁 最 明显 的 症状 是 幼 芽 幼 叶 缺 妇 发 黄 , 甚 至 变 为 黄白 色 , 而 
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上 部 叶片 仍 为 绿色 。 一 般 情 总 下 土壤 中 的 含 铁 员 能 满足 植物 生长 发 育 的 需要 ,但 在 城 性 或 三 灰质 上 
壤 中 , 铁 努 形成 不 溶性 的 化 合 物 而 使 植物 表现 出 缺 铁 钙 状 。 


( 八 ) 铜 


在 通气 良好 的 土壤 中 , 铜 宪 以 二 价 离子 (Cw? ) 的 形式 被 吸收 ,而 在 潮湿 缺 气 的 土壤 中 , 则 多 以 一 
价 离子 (Cut ) 的 形式 被 吸收 。 

与 铁 离 子 的 情况 类 似 , 铜 离子 在 植物 体内 以 一 价 (Cu' } 和 一 价 (Cu*' ) 两 种 形式 存在 ,者 之 间 的 
转换 构成 了 活 细胞 内 又 一 重要 的 氧化 还 原 系 统 ,因此 Cu+ / Cu:+ 是 许多 与 氧化 还 原 相 关 的 酶 的 辅 基 ， 
如 铜 作为 多 酚 氧 化 酶 ,抗坏血酸 氧化 酶 等 的 辅 基 起 传递 电子 的 作用 ,在 呼吸 作用 的 氧化 还 原 反 应 中 起 
重要 作用 。 铜 也 是 质 体 蓝 素 的 成 分 ,参与 光合 电子 传递 。 

有 研究 表明 , 铀 具有 提高 马铃薯 抗 晚 疫病 的 能 力 , 所 以 喷 硫 酸 铀 对 防治 该 病 有 良好 效果 。 

植物 缺 铜 时 ,叶片 生长 缓慢 ,呈现 蓝 绿 色 , 幼 叶 缺 绿 ( 图 5-2), 随 之 出 现 村 斑 , 最 后 死亡 脱落 。 另 
外 ,后 钢 会 导致 叶片 栅栏 组 织 退 化 ,气孔 下 面 形成 空 腔 , 使 植株 即使 在 水 分 供应 充足 时 也 会 因 燕 腾 过 
度 而 发 生 鞭 蒿 。 

《 九 ) 确 


硼 以 硼酸 (HH3BO3 ) 的 形式 被 植物 甬 收 。 高 等 植物 体内 大 的 含量 较 少 , 约 在 2~95mg/I. 范围 内 ， 
植株 各 器 官 旬 碘 的 含量 以 花 器 官 中 最 高 , 花 中 又 以 柱 涉 和 子 房 为 高 。 硼 与 花粉 形成 ,花粉 管 昌 发 和 受 
精 有 密切 关系 。 缺 硼 时 花药 花丝 攻 缩 . 秦 粉 母 细 胞 不 能 向 四 分 体 分 化 ,授粉 后 的 花粉 不 能 萌发 。 用 
*C 标 记 的 芒 糖 试验 证 明 , 硼 参与 糖 的 运转 与 代谢 。 硼 有 激活 尿 划 二 磷酸 葡萄 糖 焦 碰 酸 化 酶 的 作用 ， 
故 能 促进 蔗糖 的 合成 。 尿 苷 二 磷酸 葡萄 糖 (UDPG) 不 仅 可 参与 蔗糖 的 生物 合成 , 而且 在 合成 果 胶 等 
多 种 糖 类 物质 中 也 起 重要 作用 。 硼 还 能 促进 植物 根系 发 育 ,特别 对 豆 科 植物 根瘤 的 形成 影响 较 大 , 因 
为 硼 能 影响 碳水 化 合 物 的 运输 ,从 而 影响 根 对 根瘤 菌 碳 水 化 合 物 的 供应 。 因 此 , 缺 硼 可 阻碍 根 效 形 
成 ,降低 豆 科 植物 的 固 氨 能力。 此 外 ,用 "“C- 氨 基 酸 的 标记 试验 发 现 , 缺 硼 时 很 少 有 新 的 蛋白 质 合 成 。 

不 同 植物 对 确 的 需要 量 不 同 ,油菜 . 枪 椰 菜 . 葛 人 . 莘 果 ,葡萄 等 需 盔 较 多 , 需 注 意 充分 供给 ;棉花 ， 
烟草 、 甘 慕 . 花 生 , 耕 , 梨 等 需 量 中 等 ,要 防止 缺 硼 ; 水 稻 、 大 表 、 小 麦 .玉米 ,大 豆 、 柑 桥 等 需 硼 较 少 , 若 发 
现 这 些 作物 出 现 缺 硼 症 状 , 说 明 土壤 缺 侦 己 相当 严重 ,应 及 时 补给 。 

缺 唇 时 ,植株 的 有 性 生殖 过 程 受 阻 而 导致 结实 减少 。 小 麦 出 现 的 “ 花 而 不 实 ? 和 棉花 土 出 现 的 "和 昔 
而 不 花 ? 等 现象 都 有 可 能 与 缺 奢 有 关 。 

缺 融 时 根 尖 、 茎 尖 的 生长 点 停止 生长 ,侧根 侧 萍 大 量 发 生 ,其 后 侧根 侧 芽 的 生长 点 又 死 志 ,而 形成 
复生 状 。 甜菜 的 干 腐 病 、 花 椰 菜 的 禄 腐 病 , 马 铃 薯 的 卷 叶 病 和 苹果 的 缩 果 病 等 都 与 缺 硼 的 因素 有 关 。 


(和 十) 锌 


锌 以 二 价 离子 (Zn?! ) 的 形式 被 植物 吸收 。 锌 是 色 氮 酸 合成 酶 的 必要 成 分 , 缺 锌 时 植物 合成 色 毛 
酸 的 反应 受阻 ,而 色 氨 酸 是 合成 生长 素 的 前 体 ， 因 此 缺 锌 时 炉 株 的 生长 素 ( 电 嗓 乙 酸 ) 合 成 过 程 受到 
抑制 ,从 而 导致 植 牺 生 长 受阻 ,出 现 通常 所 说 的 “小 叶 病 ”( 图 5-2), 如 莘 果 、 桃 . 梨 等 果树 缺 锌 时 叶片 小 
而 脆 , 且 从 生 在 一 起 , 叶 上 还 出 现 黄色 斑点。 我 国 北方 地 区 果园 在 春季 易 出 现 此 病 。 

锌 是 碳酸 栈 酶 的 成 分 ,此 酶 俊 化 CQ 十 H:D 一 ”HziCOs: 的 反应 。 由 子 被 植物 吸收 释放 的 CO 
通常 都 先 溶 于 水 ,而 这 一 反应 由 碳酸 酬 酶 催化 , 故 缺 锌 时 呼吸 和 光合 作用 均 会 受到 影响 。 锌 也 是 谷 氨 
酸 脱 氢 酶 及 羧 肽 酶 的 组 成 成 分 ,因此 在 氨 代 谢 中 也 起 一 定 作用 。 


日 5。 


(十 一 ) 锰 


锈 主 要 以 Mn2 形式 被 植物 吸收 。 由 于 铬 离子 可 以 多 种 不 同化 合 价 的 形式 存在 ,因此 是 植物 细胞 
中 与 氧化 还 原 、 电 子 传递 等 过 程 密切 相关 的 元 素 。 锰 是 叶绿体 中 光合 放 氧 复合 体 的 重要 组 成 ,由 于 光 
合 放 氧 复 合体 的 不 同 氧化 状态 是 由 锰 原 子 的 不 同 氧化 状态 所 决定 的 ,因此 缺 镭 时 光合 放 氧 将 受到 搞 
制 ( 详 见 第 六 章 “ 光 合作 用 1 植物 对 光 能 的 吸收 与 转 霸 ”)。 和 鳃 也 是 维持 叶绿素 正常 结构 的 必需 元 还 。 
些 外, 锰 是 许 客栈 的 医 化 剂 , 如 一 些 转移 磷酸 的 酶 和 一 凑 酸 循环 中 的 柠 榜 酸 脱 氢 酶 . 草 酰 胃 班 策 脱 所 
散 .x 酮 成 二 酸 脱 氨 梅 . 蔷 果 酸 脱 氢 梅 .柠檬 酸 合 成 酶 等 。 锰 还 是 硝酸 还 原 的 辅助 因素 , 缺 狼 时 硝 肯 被 
还 原 成 氨 的 过 程 受 到 抑制 ,进而 使 氨基 酸 和 蛋白质 的 合成 过 阻 . 总 之 , 锰 与 植物 的 光合 .呼吸 . 叶 绿 索 
和 重 白 质 的 人 台 成 等 重要 代谢 过 程 密切 相关 。 

缺 锰 时 植物 不 能 形成 叶绿素 ,叶脉 间 失 绿 初 色 ,但 叶脉 仍 保持 绿色 , 吁 片 和 由 叶 条 开 始 枯黄 ,此 为 缺 
锰 与 缺 铁 的 主要 区 日 5 图 5-2) 。 


《十 二 ) 外 


铝 以 钼 酸 盐 (MoO) 的 形式 被 植物 吸收 。 钼 是 硝酸 还 原 酶 的 组 成 成 分 , 缺 铅 则 硝酸 的 还 原 过 程 
受到 抑制 ,植株 表现 出 缺 氮 病症 。 豆 科 植 物 根瘤 菌 的 固氮 过 程 必需 钼 的 参与 ,因为 Ni 的 还 原 是 在 图 
氮 酶 的 仅 化 下 进行 的 ,而 固氮 敌 是 由 铁 蛋 白 和 铁 钼 蛋白 组 成 的 。 

急 钼 时 植株 叶片 较 小 .叶脉 间 失 绿 、 叶 片上 有 坏死 兽 点 , 且 叶 边缘 焦 枯 , 启 内 卷曲 。 十 宁 花 科 植 物 
缺 馈 时 叶片 卷曲 随 形 , 老 叶 变 厚 且 枯 焦 。 禾 谷类 作物 在 缺 钻 时 则 籽粒 皱 缩 或 不 能 形成 籽 粮 ， 


《十 三 ) 镍 


镍 在 1988 年 才 被 确定 为 植物 的 必需 元 素 (Dalton et al，1988)。 在 表 5-2 所 列 的 17 中 必需 元 素 
中 ,植物 体内 锌 的 含量 几乎 是 最 低 的 , 可能 是 由 于 测定 技术 上 的 原因 ,使 得 镍 一 直 未 能 被 确定 为 必需 
元 素 。 后 来 的 研究 结果 证 明 , 即 便 是 在 培养 液 中 绝对 不 加 入 镍 ,仅仅 是 种 子 中 残留 的 微量 镍 也 足以 使 
其 后 代 完 成 生活 史 。1987? 年 有 人 报道 ,经 过 连续 三 代 进 行 无 镍 培养 后 所 获得 的 太 表 种 子 不 能 萌发 ,证 
明了 镍 是 植物 的 必需 元 素 。 锋 以 Ni 的 形式 镍 植物 吸收 。 

事实 上 人 们 很 早 就 发 现 镍 是 腺 往 的 必需 辅 基 , 逐 酶 的 作用 是 将 尿素 水 解 为 COs 和 NH: 。 无 镍 
时 ,脲酶 失 活 ,尿素 在 植物 体内 积累 、 最 终 对 植物 造成 毒害 。 但 有 关 急 是 否 为 必需 元 素 的 争论 集中 在 
是 否 大 部 分 或 所 有 植物 的 代谢 活动 都 产生 尿素 ,进而 才能 证 明 腺 租 及 猎 元 素 对 植物 是 必需 的 ，20 世 
纪 80 年 代 有 关 植 物 代谢 途径 的 研究 结果 陆续 证 明 , 大 多 数 植物 确实 在 代谢 过 程 中 产生 尿素。 如 许多 
豆 科 植物 根 瘙 的 固氮 过 程 中 就 产生 一 些 售 脲 基 的 化 合 物 , 而 这 些 含 逐 基 的 化 合 物 的 进一步 代谢 财 必 
然 产生 尿素 ,而 无 处 时 ,尿素 不 能 被 及 时 分 解 而 积累 ,结果 首先 造成 叶片 的 尖端 和 边缘 组 织 坏死 ,严重 
时 叶片 整体 坏死 而 影响 植物 的 正常 生长 发 育 。 腺 呆 叭 和 鸟 嗓 唯 的 降解 过 程 中 也 产生 合 脲 基 的 化 合 物 
以 及 尿素 ,显然 所 有 的 植物 都 存在 嗓 叭 化 合 物 的 降解 ,因此 也 必需 由 镍 激活 的 脲 聊 降 解 尿素 。 


(十 四 ) 氨 


所 在 1954 年 才 被 确定 为 植物 的 必需 元 素 。 握 以 Cl 的 形式 被 植物 吸收 ,进入 植物 体内 后 绝 大 部 

分 仍 以 Cl -的 形式 存在 ,只 有 极 少量 的 氧 被 结合 进 有 机 物 ,其 中 4- 氧吧 品 乙 酸 是 一 种 天 然 的 生长 素 类 

激素 。 大 多 数 植物 对 氯 的 需要 量 较 少 , 少 于 10mgy/L: 而 盐 生 植物 的 含 毛 相 对 较 高 , 约 70 一 100 mg/1-。 

在 光合 作用 中 Cl- 参加 水 的 光 解 氧化 过 程 ( 详 见 第 六 章 )。 叶 和 根 细 胞 的 分 裂 也 需要 CL 的 参与 。 

CL 是 植物 细胞 内 含 景 最 高 的 无 机 阴离子 ,作为 K-* 等 阳离子 的 电荷 平衡 成 分 ,在 细胞 的 渗透 调节 和 电 
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何平 衡 等 方面 起 重要 必用。 如 在 气孔 运动 调节 过 程 中 ,C1 的 进 册 保 卫 细 胞 一 方面 参与 渗透 势 的 调 
节 、 同 时 还 对 保卫 细 有 黎 响 膜 上 电位 的 维持 和 变化 有 重要 作用 ， 

缺 考 时 , 慎 株 叶片 萎 莫 . 失 绿 坏死 .最 后 变 为 揭 色 ;同时 根系 生长 受阻 . 变 粗 , 根 尖 变 为 棒状 。 

四 、 植 物 的 有 益 元 素 和 有 害 元 素 
(一 ) 有 益 元 束 

有 些 郊 素 并 非 是 植物 的 必需 元 素 , 但 这 些 元 素 对 植物 的 生长 发 育 .或 对 植物 生长 发 育 过 程 中 的 某 
些 坏 节 有 积极 的 影响 ,这 些 元 素 被 称 为 植物 的 有 益 元 素 (beneficial element) 。 人 们 对 于 有 益 元 素 如 何 
影响 植物 生长 发 育 的 牛 理 生化 及 分 子 机 理 还 知之 其 少 , 有 待 于 今后 的 逐步 研究 。 常 见 的 植物 有 益 元 
素 有 钠 ,. 硅 . 钻 、 硒 . 钒 等 
1,， 钠 

许多 盐 生 植物 的 正常 生长 发 育 需 要 钠 盐 的 供给 ,如 蒙 科 的 滨 蒙 CAiriplex patens) , 碱 革 (CSuaeaa 
giauca) 等 植物 。 盐 生 植物 往往 生长 在 土壤 含 盐 景 高 .干旱 等 环境 中 ,这 些 植 物 往往 通过 在 液 泡 中 大 
量 储存 Nat 以 调节 细胞 渗透 势 , 通 过 降低 细胞 水 势 而 促进 活 细 胞 自 环境 中 吸收 术 分 等 。 所 以 有 人 其 
至 认为 钠 是 盐 咎 植物 生长 所 必需 的 “营养 "元 案 。 而 对 于 大 多 数 非 盐 生 植物 ,环境 中 钠 盐 过 高 时 对 植 
物 生 长 造成 盐 胁迫 (参见 第 十 九 章 )。 人 避 对 于 一 些 生 长 或 增 养 在 低 钾 环境 中 的 非 赴 生 植物 ,如 果 有 适 
量 的 钠 存 在 ,可 在 一 定 程 度 上 缓解 植物 的 缺 钾 症 状 , 但 钠 并 不 能 取代 钙 的 作用 。 
2. 硅 

肆 在 土壤 中 含量 较为 丰富 ,通常 以 SiD; 形式 存在 ,而 植物 能 够 吸收 的 娃 的 形态 是 单 硅 酸 
LSiCOH;s),] ,不同 植 物 中 的 含 硅 量 差别 很 太 , 如 在 禾 本 科 植 物 中 含量 很 高 ,特别 是 水 稳 茎 叶 于 物质 中 
会 有 15 只 ~204 的 SiOs 。 在 禾 本 科 植 物 中 , 硅 多 集中 在 表皮 细胞 内 ,使 纪 胞 壁 奎 质 化 ,有 利于 增强 这 
些 植物 对 病 忠 害 的 撒 御 能 力 和 抗 倒伏 能 力 。 硅 对 牛 区 器 官 的 形成 有 促进 作用 ,如 对 穗 数 , 小 惩 数 和 籽 
粒 增 重 都 是 有 益 的 。 
3. 销 

销 对 许多 植物 的 生长 发 育 有 重要 调节 必用。 植物 一 般 含 有 0. 05~0,5 mg/L 的 儿 , 豆 科 植 物 的 含 
销量 较 高 ,用 本 科 植 物 含 钴 量 较 低 。 钴 是 维生素 Bi 的 成 分 ,也 是 黄 素 激 眩 , 葡 糖 磷酸 变 位 隋 . 酸 性 碰 
酸 酶 . 异 柠檬 酸 脱氧 酶 . 草 酰 乙酸 脱羧 酶 等 的 激活 剂 。 
4. 硝 

大 部 分 耕地 土壤 的 含 硒 量 很 低 ,平均 为 0, 2 mgykg。 硒 的 价 态 很 多 ,在 土壤 中 以 Ses+ ,Ser .Se 、 
Se:- 等 价 态 存 在 ,形成 硒 盐 , 亚 硒 酸 盐 ,元 素 硒 , 硒 化 物 及 有 机 态 硒 。 土壤 中 厅 的 存在 价 态 次 时 其 对 于 
植物 的 供给 性 和 在 土壤 中 的 移动 情况 。 植 物 中 的 含 三 量 较 低 , 大 多 数 植物 新 鲜 组 织 中 的 每 干 克 鲜 重 
含 确 量 约 在 0.001~0, 01mg 之 间 ( 如 新 鲜 的 水 果 和 蔬菜 ) , 三叶草、 首 蒂 等 草 类 得 干 克 鲜 重 的 含 三 量 不 
超过 0, 1mg。 硒 在 植物 的 生长 点 和 种 子 中 的 含量 可 达 每 千克 鲜 重 1500 毫克 确 。 而 少数 宣 售 硒 的 植 
物 组 织 中 的 会 硒 量 也 可 达 每 千克 鲜 重 上 干 毫 克 体 。 

虽然 硒 不 是 植物 的 必 镶 元素, 但 低 浓 度 的 硒 对 一 些 植物 的 生长 发 育 有 利 , 而 过 多 的 硒 则 有 毒害 作 
用 。 硒 毒害 表现 为 植物 生长 发 育 受 阻 . 黄 化 。 硒 引起 植物 毒害 的 原因 可 能 是 硒 酸 盐 于 扰 了 植物 同化 


硫 的 代谢 过 程 所 致 . 


5, 钒 
凯 不 是 植物 的 必需 元 素 , 但 作物 栽培 实 路 表明 ,给 作物 施用 适量 的 钒 可 以 促进 作物 的 生长 发 育 ， 


并 有 增加 作物 产量 或 改善 作物 品质 的 作用 。 如 喷 施 硫酸 钒 可 增加 甜菜 根 中 蔗糖 含量 ,也 可 增加 玉米 
OT 














籽粒 中 吾 白 质 和 深 粉 的 含量 . 
6 稀土 元 素 

稀 十 元 素 是 元 素 周 期 表 中 原子 序数 由 57 一 71 的 钢 系 元 素 及 其 化 学 性 质 与 铜 系 相 近 的 锁 (Sc) 和 
包 (Y) 共 17 种 元 素 的 统称 。 土 壤 和 植物 体内 普 志 含有 稀土 元 素 。 

低 浓 度 的 稀土 元 素 可 促进 种 子 匡 发 和 纺 曾 生长 。 如 用 笑 士 拌和 神 , 冬 小 在 种 子 萌 发 率 可 提高 
8% ~ 9 ,稀土 元 素 对 植物 择 插 生根 有 特殊 的 促进 作用 ,同时 还 可 提高 植物 叶绿素 含量 和 光合 速 深 。 
稀土 元 素 可 促进 大 豆 根 系 生 长 ,增加 结 瘤 数 ,提高 根瘤 的 固氮 活性 等 。 


(二 ) 有 害 元 素 


有 些 元 素 少量 或 过 量 存在 时 均 对 植物 有 不 同 程度 的 毒害 作用 , 汶 惯 上 将 这 些 元 素 称 为 有 害 元 素 ， 
如 重金 属 来 、. 铅 、 钨 、 铝 等 。 

孙 , 铅 等 对 植物 有 剧 喜 。 钨 对 豆 科 植物 与 根 锤 菌 的 共生 固氮 过 程 有 抑制 作用 , 因 其 竞争 性 地 抑制 
共生 体系 对 钼 前 吸收 ,而 后 者 是 根 冯 菌 固氮 酶 ( 钥 铁 和 蛋白) 的 成 分 (严格 地 讲 , 饮 对 豆 科 植物 生长 的 抑 
制作 用 是 间接 的 影响 作用 ) 。 环 境 中 铝 含量 高 时 可 捉 制 植物 对 铁 和 钙 的 吸收 ,强烈 于 殷 确 代谢 ,阻碍 
克 的 吸收 和 向 地 上 部 的 运转 等 。 锯 对 植物 的 毒害 的 表现 症状 有 : 损 制 根 的 生长 , 根 尖 和 侧根 变 粗 成 棕 
色 , 地 上 部 生长 受阻 .叶子 呈 暗 绿色 、 茎 呈 紫 色 等 。 


五 、 植物 的 缺 素 诊断 


植物 在 生长 发 育 过 程 中 缺乏 某 种 必需 元 素 时 其 生理 生化 过 程 受 到 影响 ,进而 在 植物 的 组 织 或 器 
官 的 形态 ,颜色 等 方面 发 生 一 些 可 观测 到 的 变化 。 无 论 在 研究 工作 的 植物 材料 培养 过 程 中 ,还 是 在 作 
物 裁 培 实践 中 ,如 果 能 够 及 时 准确 地 判断 缺 素 现象 ,可 有 效 地 避免 不 必要 的 损失 。 判 断 植物 生长 发 育 
过 程 中 组 织 或 器 官 的 一 些 形态 变化 是 否 由 于 缺乏 某 种 元 素 所 致 ,一 般 应 循 以 下 步 又 。 


(一 ) 确定 植物 组 织 、 器 官 在 形态 、 颜 色 等 方面 发 生变 化 (症状 ) 的 原因 


普 先 应 区 分 生理 病害 . 病 虫 危害 和 其 他 环境 条 件 不 适 而 引起 的 病症 。 引 起 植物 发 生 类 似 于 缺乏 
某 种 或 某 些 营养 元 素 的 证 状 的 原因 可 能 是 多 方面 的 ,如 病毒 可 引起 植株 矮 化 .出现 花 叶 或 小 叶 等 症 
状 ;植物 受到 蚜虫 侵 获 后 会 出 现 卷 叶 现象 ;干旱 或 涝 灾后 会 导致 植株 叶片 发 黄 ;等 等 。 这些 现象 与 一 
些 缺 素 症状 非常 相似 。 其 次 ,如 能 确定 是 由 于 缺 素 导致 的 生理 病害 ,应 根据 症状 归 类 分 析 以 确定 是 由 
子 缺乏 何 种 元 素 导 致 的 证 状 。 例 如 ,不 同 元 素 的 缺乏 都 可 能 导致 叶片 失 绿 ,但 叶片 失 绿 的 现象 不 同 则 
可 能 指示 出 不 同 元 素 的 缺乏 。 如 果 新 生 叶 失 绿 ,可 能 是 缺 铁 . 硫 、 或 锰 等 元 素 。 其 中 ,车 幼 叶 全 部 失 
绿 ,可 能 是 缺 硫 ; 若 幼 叶 呈 白 色 ,可 能 是 缺 铁 ; 若 叶脉 绿色 和 而 叶肉 变 黄 , 则 可 能 是 缺 锰 。 如 果 老 叶 首 先 
失 绿 , 则 可 能 是 由 于 缺乏 氮 , 镁 , 锌 元 素 所 造成 的 。 具 体 判 断 可 参考 缺 泰 症状 检索 表 ( 表 5-5) 和 图 5 2。 
表 5-5 中 可 以 检索 的 内 容 是 针对 植物 的 一 般 缺 素 症 状 而 言 。 然 后 ,再 对 缺乏 某 种 或 某 些 元 素 的 原因 进 
行 分 析 , 如 分 析 土壤 (或 堵 养 介质 ) 的 理化 性 质 及 施肥 (或 营养 液 成 分 ) 情 况 等 。 土 壤 酸碱度 对 各 种 到 
质 元 素 的 溶解 度 影响 很 大 , 当 士 壤 的 pH 过 高 或 过 低 时 往往 使 某 些 元 素 呈 不 溶解 状态 ,使 其 不 能 被 村 
物 吸收 利用 。 例 如 磷 在 强酸 性 环境 中 ,往往 与 术 溶 性 的 Fes+ 或 A 广 形成 不 溶性 的 磷酸 铁 或 克 酸 钼 ， 
以 致 不能 被 植物 利用 。 对 子 栽培 作物 ,可 根据 过 去 的 施肥 及 轮作 情况 来 分 析 土 壤 中 可 能 缺乏 的 元 素 


种 类 。 
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表 5-5 部 分 必需 元 束 缺 乏 的 主要 症状 检索 表 
I. 较 幼 嫌 组 织 先 出 现 病症 一 一 不 易 或 难以 道 复 利用 的 元 束 
2. 生长 点 枯死 
3. _ 叶 据 绿 ， 各 缘 ,坏死 ;根系 发 育 涉 良 ; 柴 实 极 少 或 不 能 形 威 ee 人 ee Ca 
2， 生 长 点 不 枯死 
3. 叶 缺 绿 
4 叶脉 间 语 绿 以 茂 床 殉 in 
4 个 坏死 
L. 较 者 的 组 织 先 出 现 病症 -男生 复 利用 的 元 闪 
2， 整 个 植株 生长 亚 抑 制 
3 园 老 叶片 拒 启 颖 nn 
2， 失 绿 斑点 或 条 纹 以 及 坏死 
3. 脉 间 向 绿 ， a Et 
3. 叶 乡 失 绿 或 整个 叶片 于 有 失 绿 或 坏死 次 点 
4. 叶 缚 内 好 以下 坏死 ， 有 了 时 叶片 上 也 有 突 绿 以 及 环 多 斑点 TT K 


当然 ,通过 上 述 方法 具 能 微 出 初步 的 判断 ,而 通过 对 植物 体内 和 土壤 弗 养 元 素 成 分 的 测定 ,并 辅 
之 于 加 入 不 同 营养 元 素 以 观察 植物 症状 是 否 发 生变 化 的 试验 ,才能 最 终 比 较 准 确 地 判断 植物 缺 素 的 
种 类 。 


(二 ) 植物 组 织 及 土壤 成 分 的 测定 


在 上 述 初步 判断 的 基础 上 ,对 某 种 或 某 些 可 能 缺乏 的 元 素 进行 植物 组 织 或 土壤 (或 其 他 介质 ) 样 
品 的 测定 ,可 有 助 于 进一步 判断 是 否 缺 乏 某 种 或 某 些 元 素 。 如 植株 出 现 有 缺 氮 病 症 , 可 测定 植物 组 织 
中 的 含 氮 量 ,并 与 其 他 正常 植株 进行 比较 分 析 。 同 时 ,也 可 对 土壤 (或 其 他 介质 ) 中 的 某 种 或 某 些 元 素 
食量 进行 测定 分 析 。 应 该 注意 的 是 ,植物 体内 或 土壤 (或 介质 ) 中 即便 不 仙 乏 某 种 元 素 , 也 可 能 出 现 对 
应 于 该 种 元 素 的 缺 素 症状 。 又 如 ,土壤 (或 其 他 介质 ?中 并 不 缺乏 某 种 元 素 , 但 由 于 其 他 原因 可 能 导致 
植物 不 能 吸收 或 利用 该 元 素 , 则 植物 依然 可 能 出 现 该 元 素 的 缺 素 症状 。 又 如 ,即便 是 植物 能 够 自 环境 
中 摄取 足够 的 硝 态 氨 (NOi ) ,但 如 果 植 物体 内 缺乏 有 机 物 或 还 原 物质 的 供应 ( 即 植物 的 整体 同化 能 力 
降低 的 情况 下 ) , 则 硝 态 氨 的 还 原 过 程 就 可 能 受阻 而 使 植株 表现 缺 所 病症。 因此 ,对 于 植株 的 缺 素 症 
状 应 进行 综合 的 分 析 ， 


(三 ) 补充 营养 元 素 


如 能 初步 确定 植株 的 病症 是 由 十 缺乏 某 种 元 素 而 造成 的 ,可 通过 施肥 或 在 生长 介质 中 补充 加 入 
该 种 元 素 的 方法 ,以 观察 植株 的 恢复 情况 。 如 缺 素 症状 消失 , 则 可 判断 是 缺乏 该 元 素 。 对 于 大 肝 栽 培 
作物 ,为 避免 浪费 或 失误 ,可 先进 行 小 面积 试验 , 待 明 确 效 果 明 显 后 再 进行 大 面积 施肥 处 理 。 


» 日 中 » 


第 二 节 植物 对 矿质 元 素 的 吸收 及 运输 


一 、 根系 吸收 矿质 元 素 的 区 域 和 过 程 
(一 ) 根系 吸收 矿质 元 素 的 区 域 


虽然 正常 生长 的 陆 生 古物 除根 系 以 外 的 组 织 和 器 官 也 能 自 环 境 中 吸收 少量 矿质 营养 元 索 , 但 陆 
生 植 物 的 根系 是 植物 吸收 矿质 营养 元 素 的 最 主要 器 官 。 而 根系 的 哪 一 或 哪些 部 位 是 吸收 矿质 元 素 的 
主要 区 域 至 今 仍 是 植物 生理 学 家 们 经 常 争论 的 问题 。 有 些 人 认为 根 尖 是 植物 吸收 矿质 元 素 的 主要 部 
位 ,而 另 一 些 人 则 认为 整个 报 系 的 表面 都 能 暧 收 矿质 背 养 元 素 。 有 不 同 的 实验 证 据 分 别 支持 不 同 的 
观点 ,但 多 数 人 现在 一 般 认 为 ,不 同 的 矿质 营养 元 素 的 主要 根系 吸收 区 域 是 有 所 不 同 的 ,而 且 不 同 植 
物 对 同 种 矿质 元 素 的 吸收 部 位 也 有 所 不 同 。 如 大 麦 吸收 钙 、 铁 的 区 域 主要 是 在 根 尖 区 域 ,而 玉米 的 整 
个 根系 表面 都 能 够 吸收 铁 。 许 多 植物 的 整个 根系 表面 都 能 够 吸收 钾 、 俏 酸根 、 铵 .磷酸 根 离子 ,但 玉米 
吸收 钾 .硝酸 根 离子 的 主要 区 城 是 根 尖 的 伟 长 区 。 有 一 些 实验 证 据 支持 根 尖 的 伸 长 区 和 根 毛 区 是 要 
系 吸 收 矿 质 元 素 主 要 部 位 的 观点 ,这 一 方面 是 由 于 伸 长 区 和 根 毛 区 组 织 迅 速生 长 对 营养 元 素 的 需求 
所 致 , 男 一 方 茵 也 可 能 是 由 于 根 尖 组 织 所 外 的 环境 中 矿质 元 素 的 供给 较为 充足 所 造成 。 总 之 ,对 于 植 
物 根系 吸收 矿质 元 素 的 确切 部 位 应 当 对 具体 情况 予以 具体 分 析 研 究 。 


(二 ) 根系 吸收 矿质 的 过 程 


植物 根系 吸收 矿质 大 致 经 过 以 下 步骤 :外 土壤 溶液 中 多 数 以 离子 形式 存在 的 矿质 元 素 先 被 吸附 
在 根 组 织 表 面 ;@ 经 质 外 体 或 共 质 体 途 径 进入 根 组 织 维 管束 的 木质 部 导管 ;加 进 人 木质 部 导管 的 矿质 
元 素 随 木质 部 汁液 在 燕 腾 拉 力 和 根 压 的 共同 作用 下 上 运 至 植物 的 地 上 部 分 。 
1. 矿质 元 素 被 上 豚 阶 在 根 组 织 细胞 表面 

根 组 织 细胞 经 呼吸 作用 释放 CO 和 HD。CO; 济 于 水 生成 的 HCO, 在 适当 的 pH 环境 中 解 离 为 
Ht 和 HCO; 离子 ,这 些 离子 同 土壤 溶液 和 土壤 胶 粒 上 吸附 的 离子 (如 K+ ,Cl ,NO 等 ?进行 离子 变 
换 ,使 土壤 中 的 离子 被 吸附 于 根 组 织 表 面 ， 离 子 交 换 按 “ 同 荷 等 价 ” 的 原理 进行 , 即 阳 离子 与 阳离子 交 
换 . 阴 离子 与 阴离子 交换 , 而 且 价 数 必 须 相等 。 
除了 离子 交换 的 方式 外 ,由 于 根 组 织 活 细胞 质 
膜 内 机 呈 仙 电 状 态 , 因 此 土壤 中 的 阳离子 在 静 
电 作 用 下 也 可 被 吸附 在 根 组 织 表 面 。 
2. 矿质 元 素 在 根 组 织 内 的 质 外 体 和 共 质 体 运输 

途径 

吸附 在 根 组 织 表 面 的 各 种 矿质 元 素 ( 主 要 
是 各 种 无 机 离子 ) 可 以 通过 根 组 织 的 质 外 体 空 
间或 共 质 体 两 种 途径 向 木质 部 导管 运输 (图 
5-3)。 植 物 组 织 中 细胞 质 膜 外 部 的 细胞 壁 部 分 
在 组 织 内 构成 一 连续 的 结构 空间 被 称 为 质 外 体 
(apoplast)。 土 壤 湾 液 中 的 各 种 矿质 元 素 可 顺 
着 电化 学 势 梯度 自由 扩散 进 人 质 外 体 空间 , 故 
有 了 时 又 将 质 外 体 栎 为 自由 空间 。 活 组 织 自由 空 
间 的 体积 大 小 可 通过 某 种 离子 的 扩散 平衡 实验 








we 
一 质 外 体 途径 





图 5-3 根 毛 区 离子 圾 收 的 共 质 体 和 质 外 体 途 径 
《Salisbury &. Ross 1992) 
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来 估算 ,这 个 估算 值 称 为 相对 自由 空间 (relative free sbace，RFS)。 估 算 的 方法 大 致 为 ,将 被 测 活 给 
织 (如 很 组 织 ) 置 于 含有 某 种 离子 .已 知 请 度 和 体积 的 溶液 中 , 竺 组 织 内 外 离子 达到 平衡 后 ,测定 溶液 
中 该 种 离子 的 浓度 和 进入 组 织 内 自由 空间 的 离子 总 量 , 并 用 下 式 可 计算 出 相对 自由 空间 Crelative free 
space, RFS): 
_ 自由 空间 体积 or 和 进入 组 织 自由 空间 的 溶质 数 Cumol) 1 

良 组 织 总 体积 义 100% 一 x 100% 








RFS 
外 部 平衡 溶 滚 溶 质 污 度 Cpmol/mbD) x 组 织 总 体积 (ml) 


而 在 研究 工作 中 比较 准确 地 测定 质 外 体 或 自由 空间 体积 的 方法 则 是 利用 放射 性 标记 的 物质 来 进 
行 的 。 将 活 组 织 署 于 含有 用 *H 标 记 的 水 和 #C 标记 的 山梨 糖 醇 (或 甘露 糖 醉 ) 的 混 人 台湾 液 中 (两 者 的 放 
射 性 比 活 及 浓度 均 为 已 知 ), 由 于 水 分 子 能 自由 出 人 活 细 胞 ,因此 利用 被 测 组 织 中 * 标记 的 水 的 数量 
可 以 计算 出 组 织 的 总 体积 ;而 *C 标记 的 山梨 糖 醇 ( 或 甘露 糖 酿 ) 则 只 能 扩散 进入 质 外 体 ( 自 由 空间 》， 
利用 被 测 组 织 中 *C 标记 的 山梨 糖 醇 ( 或 甘露 糖 醇 ) 的 数量 可 计算 出 质 外 体 空 间 的 体积 。 

据 测定 ,大 部 分 植物 活 组 织 的 相对 自由 空间 在 5%~20% 之 间 。 

各 种 溶质 可 通过 扩散 作用 进入 根部 自由 空间 ,并 能 较为 容易 地 穿 过 和 根 组 织 的 外 皮层 组 织 。 但 内 
皮层 细胞 上 有 凯 氏 带 形 成 的 不 允许 溶质 和 水 分 通过 的 屏障 ,因此 溶质 和 水 通过 质 外 体 的 运输 仅 腿 于 
根 的 内 皮层 以 外 。 溶 质 和 水 分 子 到 达 内 皮层 后 只 有 转 入 共 质 体 才能 进入 维 管束 组 织 。 不 过 根 的 幼 壤 
部 分 ,其 内 皮层 细胞 尚未 形成 凯 氏 带 前 ,溶质 和 水 分 可 经 过 质 外 体 到 达 导 管 。 另 外 在 内 皮层 中 有 个 别 
细胞 (通道 细胞 ) 的 胞 壁 不 加 厚 , 也 可 作为 溶质 和 水 分 的 通道 。 

溶质 通过 跨 膜 运 转 进 人 原生 质 ( 参 见 第 四 章 ) ,并 通过 活 细 胞 间 的 胞 间 连 丝 连 续 不 断 地 从 一 个 活 
细胞 运输 至 另 一 活 细胞 的 过 程 称 为 共 质 体 运输 。 自 根 表面 开始 一 些 溶 质 就 可 以 直接 被 根 的 表皮 细胞 
或 外 皮层 细胞 吸收 进 和 细胞 内 。 在 细胞 内 离子 可 以 通过 内 质 网 及 胸 间 连 丝 从 表皮 细胞 进 人 皮层 细 
胞 、 跨 过 内 皮 屋 并 进入 木质 部 薄 艾 细 胞 ,然后 再 从 木质 部 薄 壁 细胞 释放 到 导管 中 。 溶 质 自 木质 部 薄 莒 
细胞 释放 至 导管 的 过 程 可 以 是 被 动 的 ,也 可 以 是 主动 的 ,释放 过 程 对 溶质 的 种 类 具有 选择 性 。 在 木质 
部 薄 壁 细胞 质 膜 存在 的 质子 ATP 酶 在 薄 辟 细胞 向 导管 分 泌 离 子 的 过 程 中 有 重要 作用 。 洲 质 进 入 导 
管 后 随 燕 腾 流 被 运 至 地 上 部 分 。 


二 、 植物 吸收 矿质 元 素 的 特点 
(一 ) 根系 吸收 矿质 营养 与 吸收 水 分 的 关系 


只 有 深 于 水 的 矿质 营养 元 素 才 有 可 能 被 植物 吸收 ,而 盐分 子 也 必须 在 水 溶液 中 解 离 为 离子 后 才 
能 被 植物 吸收 。 虽 然 矿质 营养 元 素 在 被 吸收 的 过 程 中 的 某 些 环节 可 经 质 外 体 进行 扩散 运输 ,但 最 终 
矿质 元 素 必须 跨 膜 进 人 活 细胞 的 原生 质 才 能 保证 植物 的 生长 发 育 。 水 分 子 和 各 种 矿质 元 素 在 跨 膜 进 
人 活 细胞 时 是 分 别 通过 不 同 的 跨 膜 运转 和 蛋白 而 进行 的 ,前 者 须 通 过 膜 上 的 水 孔 蛋 白 ,后 者 则 分 别 通过 
相应 的 离子 跨 腊 运转 蛋白 (离子 通道 ,离子 载体 、 离 子 泵 等 ; 见 第 四 章 ) 而 进入 活 细胞 。 因 此 ,植物 对 水 
分 和 矿质 的 吸收 是 距 相 互联 系 、. 又 相对 独立 的 。 所 谓 两 者 相关 表现 为 矿质 元 素 须 流 于 水 中 才能 被 根 
系 吸 收 , 而 且 活 细胞 对 矿质 元 素 的 吸收 导致 了 细胞 水 势 的 降低 ,从 而 又 促进 了 植物 细胞 吸收 水 分 。 所 
谓 两 者 相互 独立 则 是 指 两 者 的 吸收 并 不 一 定 成 比例 以 及 吸收 机 理 也 不 同 ,水 分 吸收 的 动力 主要 来 自 
蒸腾 拉力 ,而 矿质 元 素 的 吸收 则 须 消耗 代谢 能 量 。 此 外 ,两 者 的 运输 去 向 也 不 尽 相同 ,水 分 主要 被 运 
输 至 叶片 ,而 矿质 元 素 则 主要 被 运输 至 当时 的 生长 中 心 。 


(二 ) 根系 对 离子 吸收 具有 选择 性 
植物 对 各 种 矿质 元 素 的 吸收 表现 出 明显 的 选择 性 。 所 谓 植 物 对 无 机 离子 的 选择 吸收 是 指 植物 对 
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同一 洲 液 中 不 同 离子 吸收 的 比例 不 同 的 现象 ,如 给 作物 施用 NaNO; ,作物 对 NO; 的 吸收 大 于 对 Nar+ 
的 吸收 ;又 如 , 同 是 一 价 阳 离子 的 K* 和 Ma' , 非 盐 生 植 物 ( 垂 士 植物 ?对 天 ' 的 吸收 高 于 对 Na' 的 吸 
收 , 但 盐 生 植物 则 可 能 对 Na ' 的 吸收 高 于 对 K+ 的 吸收 。 由 于 植物 细胞 内 总 的 正 龟 电 蕉 数 须 维持 相对 
平衡 ,因此 当 植 物 吸 收 某 种 离子 的 同时 伴随 着 带 同 种 电荷 及 相同 电荷 数 的 离子 的 排出 ,或 者 伴随 着 带 
相反 电荷 及 相间 电荷 数 的 离子 的 吸收 。 如 在 植物 选择 性 吸收 NOs 时 ,伴随 着 H'! 的 吸收 或 HCOs 、 
CL 等 表 离 子 的 排出 。 久 如 当 植 物 选 择 性 吸收 K* 时 ,伴随 着 H+ 的 排出 或 Ci 等 阴离子 的 问 时 吸收 。 
以 在 土壤 中 施用 NaNCs 为 例 ,植物 在 选择 人 性 吸收 NO 时 大 多 伴随 着 Ht 的 吸收 ,环境 中 HH 的 减少 使 
HO- 的 相对 浓度 增加 从 而 导致 土壤 溶液 的 pH 天 高 。 因 此 ,将 这 类 由 于 植物 对 离子 的 选择 性 吸收 而 
使 环境 pH 天 高 的 盐 类 称 为 生理 碱 性 盐 (physiologically alkalinc salt) ,硝酸 盐 类 (硝酸 锌 例外 ) 一 般 均 
属 生 理 碱 性 盐 。 相 反 , 如 (NH4s)z SO 等 硫酸 盐 类 , 因 植 物 对 其 阳离子 (NH ) 的 吸收 大 于 对 阴离子 
(SOF) 的 吸收 ,同时 伴随 着 根 组 胞 向 外 释放 于 以 达到 电荷 平衡 ,因此 在 环境 中 积累 SO 的 同时 也 
积累 了 H+ ,使 得 环境 pH 下 降 , 故 称 这 种 盐 类 为 生理 酸性 盐 (Physiologically acid salt) 。 而 对 于 生理 
中 性 盐 (physiologically neutral salt) ,植物 根系 吸收 其 阴 , 阳 离子 的 速率 和 数量 很 相近 ,结果 并 不 改变 
环境 的 p 也 ,如 NH NODs 即 属 此 类 盐 。 显 然 , 如 果 在 土壤 中 长 期 施用 某 种 生理 酸性 盐 或 某 种 生理 碱 性 
盐 化 学 肥 笠 ,就 会 导致 土壤 酸碱度 的 改变 ,从 而 破坏 士 壤 结构 ,所 以 施 化 肥 应 注意 肥料 类 型 的 合理 搭配 、 
三 ) 单 执 毒害 

将 植物 培养 在 某 一 单 盐 溶液 中 ( 即 溶 液 中 只 含有 单一 盐 类 }, 不 义 植株 即 呈 现 不 正常 状态 其 至 村 
死 , 这 种 现象 称 为 单 盐 毒害 (toxicity of single salty。 无 论 该 种 单 盐 是 必需 营养 元 素 或 非 必 需 昔 养 元 
素 者 可 导致 植物 爱 到 单 盐 毒 害 ,而 且 在 溶液 浓度 很 低 时 植物 就 会 受害 。 例 如 将 海 生 植物 去 于 与 海水 
盐 浓度 相 局 的 NaQl 溶液 中 ,植物 会 很 快 死亡 。 许 多 陆 生 植 物 的 根系 浸入 钙 、 镁 、 钾 ,、 钠 、 铁 等 任何 一 种 
元 素 的 单一 盐 类 溶液 由 ,根系 都 会 迅速 停止 生长 , 旦 分 生 区 的 细胞 璧 黏液 化 .细胞 破坏 ,最 终 导致 植物 
死亡 。 

车 在 单 盐 溶液 中 加 入 少量 其 他 盐 类 , 单 盐 毒 害 现象 就 会 消除 。 这 种 不 同 离子 间 能 够 相 开 消除 植 

遭受 单 盐 毒 害 的 现象 , 称 离子 捕 抗 (ion antagopnism)。 所 以 ,植物 共有 在 含有 适当 比例 的 多 盐 洲 液 

中 才能 正常 生长 发 育 , 这 种 溶液 称 为 平衡 溶液 (balanced solution) 。 表 5-3 和 表 5-4 所 列 的 几 种 植物 
营养 液 都 是 平衡 溶液 。 土 壤 溶 液 一 般 含 有 多 种 盐 类 ,因此 对 子 陆 生 植 物 而 言 是 平衡 溶 滚 ,但 并 非 理想 
的 平衡 溶液 ,在 作物 生产 中 施用 各 圳 化 肥 的 目的 就 是 使 土壤 中 各 种 矿质 泡 素 达到 平衡 ,以 利于 植物 的 
正常 生长 发 育 。 


三 、 影 响 根系 吸收 矿质 元 素 的 因素 


植物 吸收 矿质 元 素 的 过 程 曼 各 种 环境 条 件 的 影响 ， 其 中 以 土壤 温度 ,土壤 氧气 状况 .土壤 酸碱度 
和 土壤 溶液 中 各 种 溶质 浓度 的 影响 最 为 显著 ， 


(一 ) 土壤 温度 


在 一 定 范围 内 , 根 条 吸收 矿质 元 素 的 速度 随 土壤 温度 的 逢 

高 而 加 快 ,但 当 超 过 一 定 温度 时 ,吸收 速度 反而 下 降 (图 5-4)。 

这 是 由 于 土 温 一 方面 直接 影响 溶质 的 扩散 速度 ,湿度 较 高 时 溶 

上 一 一 一 一 一 人 质 在 沦 液 中 的 扩散 速度 较 快 。 另 一 方面 ,土壤 温度 问 接地 通过 

浊 上 影响 根系 的 呼吸 作 岂 (参见 第 八 章 有 关 温 度 影 响 呼吸 作用 的 内 

图 5.4 温度 对 小 才 幼 音 豚 收 钾 的 影响 ” 容 ) 而 影响 根 组 织 对 矿质 元 素 的 主动 吸收 。 温 度 也 影响 各 种 畴 
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的 活性 ,在 适宜 的 温度 下 , 根 组 织 的 各 种 代谢 活动 加 强 ,需要 矿质 元 素 的 量 增加 , 根 组 织 吸收 溶质 的 量 
也 相应 堵 多 。 温 度 也 通过 影响 原生 质 胶体 状况 而 影响 根系 对 矿质 元 素 的 吸收 ,低温 下 原生 质 胶体 黏 
性 增加 , 透 性 降低 ,吸收 减少 ;而 在 适宜 温度 下 原生 质 恭 性 降低 , 透 性 增加 ,对 离子 的 吸收 加 快 。 大 气 
温度 的 高 低 或 变化 也 影响 植物 对 矿质 的 吸收 .一 方面 大 气温 度 通过 影响 土壤 温度 而 影响 根系 的 生理 
活动 , 另 一 方面 大 气温 度 直接 影响 植物 地 上 部 分 的 生理 状况 面 间接 影响 根系 对 矿质 的 吸收 (如 蒸腾 强 
度 , 地 上 部 分 的 生长 状况 等 )。 
(二 ) 土壤 通气 状况 

土壤 通气 状况 直接 影响 到 根系 的 呼吸 作用 ,进而 影响 根 组 织 的 生理 状况 及 对 矿质 的 吸收 。 和 通气 
良好 时 土壤 含 氧 量 较 高 ,根系 的 呼吸 代谢 较为 旺盛 , 根 组 织 吸收 矿质 元 素 的 速度 较 快 。 当 然 , 土壤 仿 
氧 量 过 高 也 不 利于 根系 的 正常 生理 代 涡 活动 ,进而 会 对 矿质 吸收 产生 负面 影响 。 利 用 高 体 根 组 织 的 
试验 结果 表明 ,水 稻 在 上 壤 含 氧 量 在 3 只 左右 时 吸收 钾 的 速度 最 快 ,而 番茄 则 需要 土壤 含 氧 量 在 
5%~10%4 之 间 时 才 出 现 吸收 高 峰 。 土 壤 处 于 缺 氧 状况 时 ,根系 的 生理 代谢 活动 受到 抑制 ,植物 吸收 
矿质 的 速度 明显 减缓 。 在 多 数 情况 下 ,土壤 处 于 较为 缺 氧 的 状态 ,因此 各 种 改善 土壤 通气 状况 的 措施 
(如 增 施 有 机 肥料 以 改善 土壤 结构 .加 强 中 耕 有 松 土 等 ) 均 能 增强 植物 根系 对 矿质 元 素 的 吸收 。 改 善 十 
壤 通 气 状况 除 可 有 效 增加 土壤 含 氧 量 外 ,还 有 减少 土壤 中 CO 含量 的 作用 。 土 壤 中 CO, 含量 过 高 导 
致 根系 呼吸 作用 受 抑 , 进 而 影响 根系 对 矿质 的 吸收 。 


(三 ) 土壤 溶液 中 各 种 矿质 元 素 的 浓度 


在 土壤 中 各 种 矿质 元 素 的 浓度 较 低 时 ,根系 吸收 矿质 元 素 的 速度 随 著 矿 质 元 素 浓度 的 增加 而 增 
加 。 但 当 土 壤 中 矿质 元 素 含 量 达到 一 定 深度 时 ,再 增加 这 些 矿质 元 素 的 浓度 也 不 会 提高 根系 对 矿质 
的 吸收 速度 。 这 一 方面 是 由 于 根系 吸收 矿质 的 速率 可 能 已 经 达到 人 饱和, 另 一 方面 矿质 元 束 ( 溶 质 ) 浓 
度 过 高 会 对 根 组 织 产生 渗透 胁迫 ,严重 时 会 引起 根 组 织 乃 至 整个 植株 失 水 而 出 现 所 谓 “ 烧 苗 " 现 象 。 
因此 ,过 量 的 土壤 施肥 或 叶 面 喷 施 化 肥 都 可 能 会 造成 对 植物 的 伤害 。 


(四) 土壤 酸碱度 


土壤 酸碱度 (pH)7 对 矿质 元 素 吸 政 的 影响 因 离子 性 质 不 同 面 异 。 在 一 定 的 pH 范围 内 ,一 般 阳 离 
子 的 吸收 速率 随 土壤 pH 升 高 而 加 速 , 而 阴离子 的 吸收 速率 则 随 土壤 pH 增高 而 下 降 (图 5 5)。 
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5-5 PH 对 矿质 元 素 吸收 的 影响 
左 :对 臣 才 吸收 K+ 的 影响 : 右 :对 小 麦 吸收 NOF 的 影响 。 
土壤 pH 对 阴 明 离子 吸收 影响 不 同 的 原因 与 组 成 细胞 质 的 蛋白 质 为 两 性 电解 质 有 关 。 在 酸性 土 
壤 环 境 中 , 根 组 织 活 细胞 膜 及 胞 质 内 构成 当 白 质 的 氨基 酸 的 氨基 处 于 带 正 电 状态 , 根 细胞 易 吸 欢 外界 
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淤 液 中 的 阴离子 ;而 在 碱 性 坏 境 中 ,氨基 酸 的 羧 革 多 发 生 解 离 而 处 于 带 负 电 状 态 , 根 细胞 易 吸 收 外 部 
的 阳离子 (图 5-6) 。 
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图 5-6 不 同 PH 条件 下 氨基 酸 带电 情况 示意 图 


土壤 溶液 pH 对 植物 营养 的 间接 影响 比 直接 影响 大 得 多 ,这 是 由 于 pH 可 显著 影响 土壤 中 各 种 矿 
质 元 素 的 可 利用 性 或 活 度 (availability)。 妆 土壤 沙 液 偏 磊 性 时 ,Fe.Ca. Mg、CuszZn 等 元 素 易 形成 难 
溶性 化 合 物 ,使 这 些 元 崇 的 有 效 浓度 降低 。 而 在 偏 酸 性 环境 中 ,PO; .下 ”Ca”、Mg?! 等 溶解 性 增加 ， 
其 有 效 浸 度 增加 有 利于 植物 的 吸收 利用 ,但 同时 义 不 利于 这 些 元 素 在 土壤 中 的 持久 存在 ( 易 流 失 ), 因 
此 在 酸性 红壤 中 常 缺 乏 PO,”” .K+ 等 营养 元 素 。 当 土壤 过 手 偏 酸性 时 , 铝 . 铁 . 锰 等 元 素 的 溶解 度 增 
大 , 当 土 壤 中 这 些 元 素 的 合 景 超过 一 定 浓度 时 可 使 植物 中 毒 。 

总 之 ,植物 正常 吸收 矿质 营养 元 素 的 过 程 需要 在 适合 的 土壤 pH 条 件 下 进行 ,而 不 同 植物 对 土壤 
PH 的 要 求 也 不 尽 相同 。 如 茶树 .马铃薯 .烟草 等 喜 偏 酸 的 土壤 环境 , 而 甘蔗 、 甜 菜 等 则 喜 偏 碱 的 土壤 
环境 。 对 多 数 植物 而 言 ,最 适 生 长 的 土壤 酸碱度 约 在 pH 6~7 之 间 。 


四 、 植 物 地 上 部 分 对 矿质 元 素 的 吸收 


植物 除了 根系 以 外 ,地 上 部 分 ( 茎 . 叶 等 器 官 ) 也 具有 一 定 的 吸收 矿质 元 素 的 功能 。 在 作物 栽培 实 
研 中 ,有 时 将 一 些 速效 性 肥料 直接 喷 施 于 植物 地 上 部 分 以 供 植 物 吸收 ,这 种 施肥 方法 称 为 根 外 施肥。 

用 含有 矿质 草 养 元 素 的 溶液 喷 施 植物 地 上 部 分 (主要 是 叶片 ) 后 ,营养 元 素 可 通过 叶片 气孔 或 苍 
表面 的 皮 孔 进入 植物 体内 ,也 可 通过 植株 体 表 的 角质 层 进 入 植物 体内 。 水 溶液 虽然 难以 穿 透 植物 体 
表 或 叶片 表层 的 角质 层 ( 角 质 层 主 要 由 一 些 脂 类 化 合 物 构成 ), 但 角质 层 结 构 常 存在 呈 细 微 孔道 的 列 
幼 可 允许 涛 液 遂 过 。 含 有 矿质 营养 元 素 的 海 渡 经 角质 层 孔 道 到 达 表 皮 细 胞 外 侧 辟 后 ,再 经 胞 壁 中 的 
外 连 丝 结 构 到 达 表 皮 细胞 的 质 膜 ,进而 被 转运 到 细胞 内 部 ,最 后 到 达 攻 .时 中 的 韧 皮 部 。 外 连 丝 是 外 
部 营养 物质 进入 植物 体内 的 重要 通道 , 它 遍 布 于 表皮 细胞 ,保卫 细胞 和 副 卫 细胞 的 外 围 。 

根 外 施肥 时 营养 物质 进入 植物 体内 的 多 少 与 多 种 因素 有 关 。 如 幼 嫩 叶片 较 衰老 叶片 直接 吸收 利 
用 营养 元 素 的 速率 高 .数量 大 ,这 是 由 才 二 者 的 表层 结构 差异 和 生理 活性 不 同 的 缘 放 。 大 气温 度 对 营 
养 元 素 进入 了 叶片 有 直接 影响 ,如 在 30 和 .20C 和 10 时 ,叶片 吸收 *P 的 根 对 速率 分 别 为 100、71 和 
53。 由 于 植物 茎 . 叶 只 能 吸收 溶液 中 的 营养 物质 ,所 以 溶液 在 植物 体 表 留存 的 时 间 越 长 ,可 能 被 吸收 
的 营养 元 素 的 量 就 越 多 。 因 此 , 凡 影 响 液体 蒸发 的 外 界 环境 因素 (如 光照 风速, 气温、 大气 湿度 等 ) 都 
会 影响 革 表 ,叶片 对 营养 元 素 的 吸收 。 所 以 在 生产 上 ,要 外 施肥 作业 多 选择 在 凉 囊 ,无 风 、 相 对 湿度 较 
高 的 期 间 ( 例 如 阴 天 、 傍 晚 ) 进 行 。 

根 外 施肥 无 疑 具有 导 料 用 量 省 ,肥效 快 等 特点 ， 而 对 于 作物 生长 的 特殊 阶段 或 在 一 些 特殊 环境 
条 件 下 , 概 外 施肥 更 具有 其 不 可 替代 的 作用 。 如 在 作物 生长 后 期 根系 活力 降低 .吸收 矿质 营养 能 力 误 
退 时 , 根 外 施肥 对 于 提高 作物 产量 有 显著 作用 ;又 如 在 土壤 缺少 有 效 水 分 .土壤 施肥 难以 发 挥 效 益 时 ， 
或 因 某 些 矿质 元 素 在 土壤 施肥 效果 差 时 (如 铁 在 碱 性 土壤 中 有 效 性 很 低 、. 钥 在 酸性 土壤 中 被 固定 等 )， 
利用 根 外 追肥 可 以 收 到 明显 效果 。 常 用 于 作物 叶 而 喷 施 的 肥料 有 尿素 ,磷酸 二 氨 钾 及 微量 元 素 。 在 
禾 谷 类 作物 生长 后 期 喷 施 氮肥 ,可 有 效 地 增加 种 子 中 的 蛋白 质 含量 。 

当然 ,对 于 植株 体 表 角 质 层 较 厚 的 植物 (如 柑橘 类 来 说 , 根 外 施肥 的 效果 较 差 。 在 实施 叶片 玉 施 
时 , 切 恕 喷 施 浓度 过 高 ,以 免 造成 对 叶片 的 直接 伤害 。 


。104 。 

















五 、 矿 上 质 元 素 在 体内 的 运输 和 利用 


植物 根系 吸收 的 矿质 营养 元 素 只 有 少 部 分 被 根 的 生长 发 育 和 代谢 活动 所 利用 ,其 余 大 部 分 经 木 
质 部 被 运送 至 植物 的 地 上 上 部分。 


(一 ) 植物 体内 矿质 元 素 的 运输 形式 


根系 吸收 的 氮 素 多 数 是 硝酸 很 离 子 CNOs ) 的 形式 ,其 中 一 部 分 在 根部 被 还 原 并 用 于 各 种 氨基 酸 
(如 天 冬 氨 酸 、 天 冬 酰胺 , 谷 毛 酸 , 兴 氨 酰 胺 ,以 及 少 基 丙 氮 酸 .全 氮 酸 和 和 蛋氨酸) 及 含 氮 有 机 化 合 物 的 
合成 ,然后 以 氨基 酸 或 其 他 有 机 物 的 形式 随 燕 腾 流 被 运往 地 上 部 。 也 有 一 部 分 氨 素 以 NO; 的 形式 直 
接 被 运送 至 叶片 后 再 被 还 原 利 用 (参见 本 章 第 三 节 中 “ 氨 的 同化 ”)。 根 系 吸 收 的 磷 主 要 以 磷酸 根 离 子 
的 形式 向 上 运输 ,也 有 少量 磷 先 被 合成 磷脂 酰 胆 碱 和 ATP、ADP、AMP.、6- 磷 酸 葡萄 糖 ,5- 磷 酸 果 糖 等 
有 机 化 合 物 后 表 运 入 地 上 部 。 钾 、 钙 、 镁 . 铁 , 硫 等 元 素 则 分 别 以 K' ,Ca ,Mg .Fe SO 等 相应 
的 离子 形式 运往 地 上 部 .。 

(二 .) 矿质 元 素 运 输 途 径 

矿质 元 素 被 根系 吸收 进入 木质 部 导管 后 , 随 莎 腾 流 沿 木质 部 向 上 运输 ,这 是 矿质 元 素 在 植物 体内 
纵向 长 距离 运输 的 主要 途径 ,业已 被 许多 研究 所 证 明 。 在 矿质 元 素 沿 木质 部 上 运 的 同时 ,也 存在 有 部 
分 矿质 元 素 发 生 横向 运输 至 杆 皮 部 的 现象 。 当 然 , 在 植物 体内 也 存在 矿质 元 素 经 杆 皮 部 自 地 上 部 分 
《如 叶片) 向 下 运输 的 现象 ,特别 是 在 植物 的 特殊 后 长 发 育 阶 段 ,如 多 年 生 植 物 在 秋冬 季 时 片 脱落 前 ， 
叶片 中 的 矿质 元 素 大 量 向 根部 和 茎 杆 转 移 。 


(三 ) 矿质 元 素 的 利用 


被 根系 吸收 并 经 木质 部 送 输 至 植物 各 器 官 和 组 织 (主要 是 生长 部 位 或 代谢 活动 较为 旺盛 的 部 位 》 
的 矿质 元 素 , 其 中 一 部 分 与 体内 的 同化 物 合 成 有 机 物质 ,如 氮 参 与 合成 氨基酸, 蛋白质, 核酸, 磷脂、 叶 
绿 素 等 , 磷 参 与 合成 核 背 酸 ,核酸 ,磷脂 等 , 硫 参与 合 硫 和 氨基酸 ,和 蛋白质、 辅酶 A 等 的 合成 ; 另 一 部 分 不 
参与 有 机 化 合 物 合成 的 矿质 元 素 , 有 的 作为 酶 的 活化 剂 ,如 Mg*+ .Mn Zn” 等 ,有 的 作为 渗透 物质 


调节 植物 细胞 的 渗透 势 及 水 分 的 吸收 ,如 K+ ,CL 等 。 

被 植物 吸收 利用 的 矿质 元 素 在 植物 生长 发 育 的 某 些 阶段 也 可 被 再 行 运输 到 其 他 部 位 被 重复 利 
用 。 不 同 元 泰 被 重复 利用 的 情况 不 尽 相同 , 气 . 磷 , 钾 , 镁 等 易 被 多 次 重复 利用 , 钢 , 锌 则 可 部 分 被 重复 
利用 , 硫 、 鳃 、 钼 较 难 被 重复 利用 ,而 钙 \ 铁 则 几乎 不 能 被 重复 利用 。 握 . 磷 . 钾 可 多 次 参与 重复 利用 ,有 
的 从 衰老 器 官 转 到 幼 嫩 器 官 (如 从 老 叶 转 到 上 部 幼 叶 芽 ); 有 的 从 衰老 叶片 转 作 休 眼 芽 或 根茎 中 ,以 供 


来 年 再 被 利用 ; 有 的 从 叶 、 葵 , 根 转 人 种 子 中 。 
第 三 节 ”植物 对 氮 . 琉 、 磷 的 同化 
一 、 氮 的 同化 
(一 ) 植物 的 氨 源 
空气 中 含有 近 80% 的 氮气 (Ns) ,但 植物 却 无 法 直接 利用 这 些 分 子 态 氮 。 只 有 某 些微 生物 (包括 


与 高 等 植物 共生 的 固氮 微 生物 ) 才能 直接 同化 利用 分 子 态 氨 以 合成 含 握 有 机 化 合 物 。 对 于 大 多 数 陆 
生 植 物 而 言 ,其 所 利用 的 氮 源 主要 来 自 土壤 。 
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土壤 中 的 有 机 合 氨 化 合 物 主要 来 源 于 动物 ,植物 和 微生物 躯体 腐烂 分 解 后 的 产物 ,但 这 些 售 握 化 
合 物 大 多 是 不 溶性 的 ,通常 不 能 直接 为 植物 所 利用 ,植物 只 能 吸收 其 中 的 氨基 酸 、 酰 胺 和 尿素 等 水 溶 
性 的 有 机 氮 化 物 。 尿 素 虽 是 植物 良好 的 氮 源 ,但 由 于 它 易 被 分 解 为 NH; 和 CO;:, 所 以 施 人 田间 的 尿 
素 ,也 只 有 一 部 分 是 以 尿素 分 子 的 形式 被 植物 吸收 。 

植物 的 氮 源 主要 是 无 机 氮 化 物 , 而 无 机 氨 化 物 中 又 以 繁 盐 和 硝酸 盐 为 主 。 植 物 可 直接 利用 自 土 
雨中 吸收 的 铵 态 毛 (NHI ) 合 成 氨基 酸 , 而 植物 吸收 的 硝 态 握 (NO )? 则 必须 经 过 还 原形 成 徐 态 氨 后 才 
能 被 利用 。 

(二 ) 硝酸 盐 的 还 原 

大 多 数 植物 虽 能 吸收 NHt+ ,但 在 一 般 的 土壤 条 件 下 ,NO 是 植物 吸收 的 主要 形式 。NOs 进 人 细 
胞 后 被 硝酸 还 原 酶 和 亚 硝 酸 还 原 酶 还 原 成 镑 。 在 NOs 被 还 原 的 过 程 中 ,每 形成 一 分 子 NHi 要 求 供 
给 8 个 电子 。 硝 酸 盐 的 还 原 Cnitrate reduction) 过 程 可 简单 地 表示 为 


(十 5) 十 2e 【十 3) 十 6e- 《一 3) 
NO  ” 形 酸 还 厚 酶 NOz 平 硝 酸 还 原 眩 ”NHI 


硝酸 还 原 酶 Cnitrate reductase，NR}) 俱 化 确 酸 盐 还 原 为 亚 硝 酸 盐 ,上 反应 式 如 下 : 


NO 上 NAD(PJHTH+ 亚 -Nor +NADCP)! +HsO 
硝酸 还 原 酶 是 一 种 可 溶性 的 铝 黄 素 蛋 白 (molybdoflavoprotein), 它 由 黄 素 逐 嗓 叭 二 核 昔 酸 
(FAD)? .血红 素 ( 亚 铁 原 中 嘛 ;和 钼 复合 蛋白 (Mo-Co) 组 成 , 单 体 分 子 质 量 为 100 kDa。 高 等 植物 中 的 
硝酸 还 原 酶 结构 为 同 源 二 聚 体 (homodimer) ,分 子 质 量 为 200 kDa。 图 5-7 示 硝 酸 还原 酶 的 大 致 结构 。 
大 部 分 硝酸 还 原 酶 在 还 原 硝酸 盐 时 的 供 氮 体 是 NADH ,而 在 非 绿色 组 织 ( 如 根 组 织 ) 中 的 硝酸 还 原 酶 
刚 可 以 NADH 或 NADPH 为 氢 供 体 。 

















NOr < oc [rend — [FAD| + NADH 
名 
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图 5-7 硝酸 还 原 酶 的 二 率 体 结构 模型 及 电子 传递 虎 序 示 意图 


硝酸 还 原 酶 是 一 种 底 物 诱导 酶 (induced enzyme)。 我 国 科学 家 吴 相 钰 . 汤 假 松 在 1957 年 发 现 ,水 
稍 幼 苗 基 培养 在 舍 硝 酸 其 的 溶液 中 就 会 话 导 幼苗 合成 硝酸 还 原 酶 ,如 培养 液 中 不 含 硝酸 盐 则 无 硝酸 
还 原 酶 合成 。 这 也 是 国内 外 最 早 的 有 关 高 等 植物 体内 存在 诱导 酶 的 报道 。 

亚 确 酸 还原 酶 Cnitrite reductase， NiR) 催 化 亚 硝酸 盐 还 原 为 绪 的 过 程 , 反 应 式 为 

NOr + 6Fdia + 6e- 8H'— NH,++ 6Fdw+ 2H2O 

亚 硝 酸 还 原 酶 为 单条 肤 链 ,分 子 质量 为 63 kDa。 其 辅 基 包 括 一 个 血红 素 和 一 个 4Fe-4S 徐 。 图 
5-8 示 亚 硝 酸 还 原 酶 所 催化 的 大 致 反应 过 程 。 亚 硝 酸 还 原 酶 的 催化 反应 以 铁 氧 还 蛋白 为 电子 供 体 ,6 
个 电子 依次 由 亚 硝 酸 还 原 酶 的 4Fe-4S 氮 和 血红 素 被 转移 到 底 物 亚 确 酸 ,使 后 者 被 还 原 为 锭 离子 。 亚 

光照 





图 58 亚 硝 酸 还 原 酶 催化 的 反应 过 程 示 意图 (Taiz &. Zeiger 1998) 
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硝酸 还 原 酶 受 光 照 和 俏 酸 根 的 诱导 调 合 成 。 亚 硝酸 是 
活性 很 强 、 对 植物 有 较 强 毒害 作用 的 物质 ,但 植物 体内 
的 亚 硝酸 还 诛 酶 的 数量 大 、 活 性 高 。 因 此 在 正常 条 件 
下 ,植物 体内 的 亚 硝酸 盐 迅 速 被 还 原 ,很 少 在 植物 体内 
积累 。 

在 植物 的 根 细 胞 和 叶肉 细胞 中 都 存在 还 原 硝酸 根 
的 酶 系 , 因 此 该 过 程 既 可 和 在 模 组 织 中 进行 .也 可 在 叶 组 
级 中 进行 。 至 于 硝酸 根 在 根 和 时 中 还 原 各 占 的 比例 则 
随 不 同 植物 太 不 同 环 境 条 件 市 有 上 记 人 不 同 。 当 植物 吸收 
较 少 量 的 硝酸 根 时 ,大 部 分 硝酸 根 在 根 组 织 中 被 还 原 ; 
而 当 植 物 吸 收 大 量 硝 酸根 时 , 则 大 部 分 被 转运 至 叶片 
中 被 还 原 。 通 常 在 光照 条 件 下 .土壤 环境 中 硝酸 盐 供 
应 充足 时 ,绿色 组 织 ( 如 叶片 ) 中 硝酸 盐 的 还 原 比 非 绿 
色 组 织 (如 根 组 织 ) 中 更 为 活跃 ,这 可 能 是 由 于 这 一 过 
程 需 大 量 消耗 还 原 态 氨 供 体 的 缘故 ,而 在 光照 条 件 下 
绿色 组 织 内 的 还 原 类 物质 浓度 较 高 ， 另 外 ,一 般 温带 
植物 大 多 利用 其 根系 还 原 硝酸 根 ,而 热带 和 亚热带 杆 
物 则 更 多 利用 其 绿色 组 织 还 原 硝 酸根 。 硝 酸根 在 时 组 
织 和 根 组 织 中 的 还 原 过 程 分 别 见 图 5-9 和 图 5-10。 














图 59 磁 酸 根 离 子 在 叶肉 细胞 中 被 还 原 成 
铁 离 子 的 过 程 
PDT, 双 迁 酸 运转 器 ;Fad, 铁 氧 还 蛋白 ,FNR;FHNAIE 还 原 
酶 ; MDH ;苹果 酸 脱 复 酶 *FRS;:Fd 还 原 系 统 。 


在 叶片 的 叶 亢 细胞 中 ,硝酸 根 被 还 原 成 业 确 酸 根 的 过 程 是 在 细胞 质 中 进行 的 ,然后 亚 硝酸 根 被 运 








图 5-10 ”硝酸 根 离子 在 根 细胞 中 被 还 原 成 包 离 子 的 过 程 
NT ;硝酸 运转 髓 ; NR: 硝酸 还 原 覆 ,NI 玉 : 亚 硝酸 还 原 酶 。 


至 叶绿体 内 被 进一步 还 原 为 锐 ( 图 5-9), 当 硝酸 
盐 进 人 叶 府 细胞 后 ,细胞 质 中 的 硝酸 还 原 牙 利 
用 NADH 作为 供 氢 体 将 硝酸 还 原 为 亚 硝 酸 , 而 
生成 NADH 时 的 氨 供 体 为 苹果 酸 , 是 经 革 果 酸 
脱 氨 酶 催化 将 NADT+ 还 原生 成 的 ，NOs 还 原 
形成 NOz 后 被 运 到 叶绿体 ,叶绿体 内 存在 的 
NiR 利用 光合 反应 生成 的 还 原型 Fd 作为 电子 
供 体 将 NOF 还 原 为 NH 。 


硝酸 盐 在 根 中 的 还 原 与 叶 中 基本 相同 (图 5-10) , 即 硝酸 盐 通过 硝酸 运转 器 进 人 细胞 质 , 被 NR 还 
原 为 NOz ,但 电子 供 体 NADH( 或 NADPHD) 是 根 细胞 的 呼吸 作用 产物 。 形 成 的 NO; 被 运 至 前 质 体 


被 NiR 还 原 为 NH 。 


(三 ) 氮 的 同化 
植物 从 土壤 中 直接 吸收 或 由 硝酸 盐 还 原形 成 的 铁 在 植物 体内 会 被 迅速 用 于 氨基 酸 或 酰胺 的 合 
成 ,而 较 或 握 态 氮 的 积累 会 对 植物 细胞 造成 毒害 . 握 的 同化 在 根 细胞 和 叶 组 胞 中 都 可 进行 。 氮 的 同 
化 最 初 主要 是 通过 谷 氨 酸 合成 酶 循环 进行 的 (图 5-11) ,在 此 循环 中 的 两 种 重要 的 酶 分 别 是 耸 氨 酰 胶 
合成 酶 (glutamine synthetase， GS) 和 谷 氮 酸 侣 酶 (glutarmnate synthase, GOGAT)。 


谷 氨 酰胺 合成 酶 催化 下 列 反应 ， 


1_ 谷 氨 酸 十 ATPANH, 一 >L 谷 氨 酰 胺 十 ADP 二 Pi 


Mg 


GS 由 8 个 近 平 相同 的 亚 基 构 成 ,总 分 子 质 量 约 为 350 kDa。 除 Mg*' 外 ,二 价 的 Mn 或 Co” 均 
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可 作为 GS 的 辅 基 。GS 普遍 存在 于 各 种 植物 组 织 中 ,其 对 
MAD 5 坪 皮 -: 鼎 ” 氨 有 很 高 的 亲和力 ,其 Kw 为 10 5 一 10 :mol/1, 因 此 能 迅速 





NA 一 将 植物 体内 的 氨 同 化 。 
谷 氨 本 全 本 \ 谷 氨 酸 合 酶 有 两 种 形式 ,分 别 是 以 NADCP}H 为 电子 供 
公克 ,名 氨 本 有 体 的 NAD(P)H-GOGAT 和 以 还 原 态 Fd 为 电子 供 体 的 


Fd-GOGAT. 两 种 形式 的 GOGAT 均 可 催化 如 下 反应 ， 
从 拨 恩 腔 合 成 栈 1- 谷 氨 酰 胺 十 a- 酮 成 二 酸 十 JNADCP)H 或 Fd。a] 
SocAr 51 谷 氨 酸 | [NADCP)+] 或 Fd 
NAD (P) HGOGAT 在 微 咎 物 和 植物 中 广泛 存在 ,而 
Fd GOGAT 几乎 存在 于 所 有 具有 站 合作 用 的 竺 物体 中 。 被 
图 5-1| 谷 贫 酸 合 成 本 循环 子 植物 的 组 织 都 有 较 高 的 GOGAT 活力 , 且 种 子 , 根 点 叶片 
等 组 织 中 两 种 GOGAT 共存 。 一 般 叶 片 中 的 酶 活力 较 根 组 
织 中 高 ,其 中 Fd-GOGAT 活力 叉 比 NAD (P) HGOGAT 活力 高 (种 子 中 例外 ) 。 
此 外 .还 有 谷 扎 酸 脱 氢 酶 (glutamate dehydrogenase，GDH) 也 参与 氨 的 同化 过 程 ,GDH 催化 下 
列 反应 : 


2NH; 





2ATP 2ATP-2Pi 


< 本 上 戊 二 酸 十 NH 十 NAD(CP)H | H+SE 1 谷 氨 酸 二 NAD(PJ+ 十 HsO 

谷 毛 酸 脱 氨 酸 在 植物 同化 氨 的 过 程 中 不 是 十 分 重要 ,由 于 GDH 对 NH; 的 灯 和 力 很 低 ,其 K,, 值 
在 10 molZL 的 数量 级 ( 即 毫 摩尔 水 平 ), 但 GDH 在 谷 氨 酸 的 降解 中 有 重要 作用 。 

三 种 醇 在 细胞 中 的 定位 有 所 不 同 , 在 绿色 组 织 中 ,GOGAT 存在 于 叶绿体 内 ,GS 在 叶绿体 和 细胞 
质 中 都 有 存在 .在 非 绿色 组 织 特别 是 根 组织 中 ,GS 和 GOGAT 定位 于 质 体 。 以 NADH 为 电子 供 体 
的 GDH 存在 于 线粒体 中 ,而 以 NADPH 为 电子 供 体 的 GDH 则 存在 于 时 绿 体 中 。 

当 氮 被 同化 形成 谷 毛 酸 和 和 党 毛 酰胺 后 ,通过 氨基 转移 过 程 可 合成 其 他 氨基 酸 , 众 化 此 类 反应 的 酶 
称 为 氨基 转移 酶 (aminotransferase)。 倒 如 ,天 冬 氨 酸 氨 基 转 移 酶 (aspartate aminotransferase, AAT) 
催化 以 下 反应 ， 

谷 氨 酸 十 草 酰 乙 酸 一 > 天 冬 氨 酸 十 。 酮 成 二 酸 

所 有 氨基 转移 酶 俱 化 的 反应 过 程 均 以 磷酸 吡 啤 醛 (维生素 了 ) 为 辅 基 。 氨 基 转 移 酶 广 滋 存 在 于 各 
种 组 织 细胞 的 细胞 质 , 时 绿 体 . 线 粒 体 . 乙 醛 酸 循 环 体 .过 氧化 物 酶 体 中 。 存 在 于 叶绿体 中 的 氨基 转移 
酶 的 作用 尤为 重要 , 因为 光合 作用 厂 代 谢 过 程 中 的 许多 中 间 产 物 都 可 与 氨基 转移 过 程 相配 合 而 大 重 
合成 各 种 氨基 酸 。 

另外 ,还 应 特别 提 到 的 是 天 冬 酰胺 在 所 同化 以 及 氨 代 谢 与 砚 代 谢 的 协调 方 而 的 重要 作用 。 天 冬 
醉 胺 是 第 一 个 被 确认 的 酰胺 类 物质 ,其 在 活 细胞 中 具有 较 高 的 稳定 件 和 高 的 氨 碳 比 ( 天 冬 醇 胺 的 氮 碳 
比 为 2N : 4C; 而 谷 氢 酸 和 人 洛 氨 酰胺 的 氮 碳 比 则 分 别 为 IN : 5C 和 2N : 5C) 的 特点 使 其 在 氮 的 转运 和 
贮藏 方面 有 重要 作用 。 天 冬 酰 胺 的 合成 由 天 冬 酰 胺 合成 酶 (asparagine synthetase,AS) 所 催化 ,在 AS 
的 催化 作用 下 , 谷 氢 酰胺 的 氮 基 被 转移 至 天 冬 氨 酸 而 生成 侣 氨 栈 和 天 冬 酰 胺 : 


谷 氨 酰胺 十 天 冬 氨 酸 十 ATP -- > 谷 氨 酸 十 天 冬 酰胺 十 AMP 十 PP 
天 冬 酰胺 合成 酶 存在 于 根 . 时 、 根 瘤 组 织 细胞 的 细胞 质 中 ,是 由 两 个 相同 亚 基 构 成 的 .分 子 质量 为 
160 kDa 的 酶 蛋白 。 


(四) 生物 固氮 
大 气 中 的 分 子 氮 被 氧化 形成 氮 氧 化 物 或 被 还 原形 成 氢 的 过 程 统称 为 固氮 作用 (nitrogen fixa- 
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tion)。 人 为 地 在 高 温 ,高 讨 下 将 分 子 氮 撑 原 成 氨 的 过 程 被 称 为 工业 团 握 ,而 自然 界 也 存在 多 种 白 然 国 
氮 过 程 。 自 然 固氮 过 程 所 固定 的 分 子 氮 的 总 量 远大 于 人 为 的 工业 问 氮 所 固定 的 总 氮 其 。 白 然 固 氨 总 
量 的 10% 左 右 是 在 闪电 过 程 的 极端 条 件 下 完成 的 ,而 其 余 约 90% 则 主要 是 通过 生活 在 海洋 . 淹 泊 、 土 
壤 等 环境 中 的 微 牛 物 完成 的 。 微 牛 物 或 其 他 后 物 将 大 气 中 的 分 子 态 气 同 化 为 含 氮 化合物 的 过 程 称 为 
生物 回 氨 (biological nitrogen fixation) 。 由 于 工业 固氮 过 程 ( 合 成 氨 过 程 ? 必 须 在 高 温 .高 压条 件 下 完 
成 , 需 消耗 人 量 能 源 ,而 且 也 严重 污染 环境 ,所 以 无 限制 地 发 展 工业 固氮 对 生态 保护 和 农业 可 持续 发 
展 有 明显 的 不 利 影 响 。 而 生物 固氮 是 自然 过 程 , 既 不 消耗 不 可 再 生 能 源 ,也 不 对 环境 造成 污染 ,如 能 
充分 有 效 地 利用 生物 固氮 为 作物 生产 服务 ,显然 具有 十 分 重 
大 的 意义 。 
生物 国 氨 主要 是 由 两 类 原核 微生物 来 完成 的 。 一 类 是 
自生 固氮 微生物 ,包括 多 种 细菌 和 蓝 绿营 等 ,大 部 分 半 氮 微 
生物 属于 此 类 。 另 一 类 是 与 作为 宿主 的 植物 共生 的 微生物 ， 
如 与 豆 科 植物 共生 的 很 瘤 菌 .与 非 豆 科 植物 共生 的 放 线 菌 、 
与 水 生 萨 类 红 萍 ( 亦 称 满江红 ) 共 生 的 蓝藻 ( 鱼 腥 澜 ) 等 ,这 类 
微生物 仅 占 固氮 微生物 的 一 小 部 分 。 其 中 以 根瘤 菌 与 豆 科 
植物 的 共生 固 氨 对 作物 生产 最 为 重要 。 
1， 豆 科 植 物 根瘤 的 形成 
与 豆 科 植物 共生 的 根 痛 菌 的 固氮 作用 是 在 被 称 为 根 病 人 \ 
(nodule) 的 特殊 结构 中 进行 的 (图 5-12)。 豆 科 植 物 很 部 根 局 
痛 的 形成 是 植物 与 很 瘤 菌 互 作 的 复杂 过 程 (图 5-13)。 在 土 二 
壤 环 境 中 缺乏 可 利用 氨 源 时 , 豆 科 植 物 根系 分 泌 类 黄酮 物 
质 ,此 类 物质 一 方面 具有 使 根瘤 菌 朝 植 物 很 系 发 生 向 化 性 运 
动 的 作用 ,同时 类 黄酮 物质 诱导 根瘤 菌 合 成 结 瘤 因 子 (Nod 
factor, NF) 。 当 根瘤 菌 与 豆 科 植 物 根 毛 发 生 接触 后 (图 5-13A) ,根瘤 菌 释 放 结 瘤 因 子 , 后 者 可 引起 根 
(®) 毛发 生变 形 及 弯曲 ， 根 痛 菌 作用 于 寄主 植物 根 
人 PP 毛细 胞 引起 后 者 发 生 -… 系 列 变 化 的 信号 转 导 过 
程 现在 还 不 十 分 清楚 ,但 目前 至 少 已 经 知道 辆 
二 离子 在 此 过 程 中 起 着 重要 的 信号 传递 作用 。 结 
根 所 的 弯曲 生长 辣 因 子 的 基本 骨架 结构 为 3 一 6 个 乙酰 氨基 区 
萄 糖 形成 的 塞 聚 糖 ,其 --- 端 连 有 几 丁 质 , 另 一 端 
连 有 16~18 碳 的 脂肪 酸 链 ( 结 瘤 因子 化 学 结构 
的 英 普 名 称 汶 lipechitin oligosaccharide》)。 结 
瘤 因 子 激 活 豆 科 植物 根 产生 凝集 农 ( 一 类 精 货 
人 白 ), 后 者 在 寄主 植物 识别 根 痛 菌 的 种 类 过 程 中 
® 包含 根 痢 菌 的 束 泡 发 挥 作用 。 随 着 寄主 植物 很 毛 在 结 瘤 因 子 的 作 
只 ss、 用 下 发 生 灾 曲 , 根 痪 菌 在 根 毛 专 曲 形成 的 空间 
他 ) ”内 束 集 (图 5-.13B)。 邻 近 和 根瘤 菌 聚 集 处 的 根 毛 
细胞 壁 发 生 局 部 降解 使 根 痛 菌 与 根 毛细 胞 质 膜 
外 表面 接触 , 随 着 根 毛 细胞 内 膜 歧 泡 的 大 量 形 
成 并 与 质 膜 融合 ,形成 了 由 质 膜 包 被 向 内 延伸 
图 5 13 根 交 菌 估 染 忆 科 植物 根 的 过 种 (Ti & Zeiger 1995) 的 管状 结构 ,管状 结构 内 有 大 量 根瘤 菌 繁殖 (图 
» Nd + 




















图 512 大 豆 柜 部 的 结 瘤 情况 


(Taiz 心 Zeiger 1998) 













5-130Q) ; 即 形 成 脾 谓 根瘤 汞 侵 染 线 。 湖 首 侵 染 线 不 断 向 内 和 红 但 而 进入 害 主 根 皮 层 细胞 (图 313D.E、 
F ,使 后 者 发 生 去 分 化 而 开始 细胞 分 裂 。 皮 层 细胞 的 大 量 分 裂 生 长 最 终 导 致 了 根瘤 结构 的 形成 。 根 
瘤 菌 在 根瘤 结构 中 依 较 消耗 寄主 植物 的 碳水 化 合 物 作为 能 量 来 源 而 执行 夯 氮 纪 能 ,根瘤 菌 固定 的 氮 
供 寄 主 植 物 生 长 发 育 所 需 的 氨 源 。 
2. 固氮 酶 

根 瘙 茵 及 其 他 辐 氮 微生物 细胞 内 含有 固氮 酶 (nitrogenase) , 它 侍 化 还 序 分 子 氮 为 氨 的 反应 ， 


N; 十 8e- +8H' 二 16ATP 各 将 2pNE, 十 H, 二 16ADP 十 16Pi 


固氮 酶 由 钥 铁 蛋白 和 铁 蛋 白 两 部 分 构成 ,两 者 都 是 可 溶性 蛋白 质 ,任何 一 部 分 单独 都 不 具有 固氮 
柱 的 活性 。 从 分 子 质 量 来 说 , 铁 和 蛋白 是 固氮 酶 较 小 的 部 分 , 铁 重 白 是 由 两 个 相同 亚 基 构成 的 同 源 二 险 
体 ,其 分 子 质 量 在 不 同 的 固氮 微生物 中 是 不 间 的 ,在 30~72 kDa 之 间 。 每 -个 铁 蛋 白 组 分 含有 -- 个 
4Fe4S 艇 ,对 固氮 酶 还 原 分 子 态 氮 过 程 中 的 电子 传递 负责 。 钼 铁 蛋 白 由 四 个 亚 基 构成 ,其 分 子 质 量 在 
180~235 kDa 之 间 。 乌 铁 蛋 白 含 有 两 个 钼 原子 和 不 同 数量 的 FeS 艇 。 在 固氮 酶 催化 的 反应 过 程 中 
(图 5-14) ,由 铁 氧 还 蛋白 提供 的 电子 首先 传递 给 固 氨 酶 的 铁 重 白 组 分 ,处 于 还 原 态 的 铁 和 蛋白 接着 在 水 
解 入 TP 的 同时 将 固氮 酶 的 钥 铁 蛋白 还 原 ,然后 钥 猴 蛋白 再 将 电子 传递 至 分 子 态 氮 使 后 者 被 还 原 。 


























图 5-14 固氮 酶 催化 的 反应 过 程 示意 图 


固氮 酶 中 的 铁 蛋 白 和 钻 铁 仿 白 的 活性 都 能 被 








氧 抑制 ,前 者 对 氧 极为 敏感 ,其 在 氧 作用 下 的 失 活 
反应 式 i 半 豪 期 仅 为 30~45 秒 ; 后 者 被 氧 抑制 的 失 活 半 训 

Ns—* NH: 子 ; 还 上- _ 
Ng 抢 贞 人 被 原 避 所 期 则 为 10 分 钟 左右 。 因 此 ,固氮 酶 的 正常 活性 要 
NF—» Ns+ NH， 芝 拨 化 物 被 还 原 为 所 和 所 求 几乎 绝对 的 厌 氧 条 件 。 
CH CH 乙 块 被 还 原 为 乙 顽 固 氨 酶 除了 能 催化 分 子 态 氨 转化 为 氨 的 反应 
2 H+-—— He 所 离子 被 还 原 为 氢气 ， + 
2 提高 了 被 外 ,还 能 催化 其 他 多 种 底 物 的 还 原 以 及 ATP 的 水 


解 。 表 5-6 列 出 了 固氮 酶 能 催化 的 反应 过 程 。 
生物 固氮 是 一 高 耗 能 过 程 ,固氮 酶 每 固定 1 分 子 Y: 要 消耗 8 个 e 和 16 个 分 子 的 ATP。 据 估 
算 , 豆 科 植 物 依赖 与 其 共生 的 根瘤 芯 拇 固定 1g 氨 素 要 消耗 12g 的 有 机 碳化 合 物 ， 
3. 根瘤 菌 固 氨 产物 的 转化 和 输出 
根瘤 菌 固氮 作 用 的 直接 产物 是 氨 , 但 氨 对 与 根 痛 菌 共生 的 植物 是 有 毒害 作用 的 ,因此 ,被 根瘤 菌 
固定 的 氮 素 在 被 转运 至 豆 科 植物 根 的 木质 部 之 前 ,在 根 细胞 中 被 迅速 转化 成 两 类 含 所 有机物, 酰胺 类 
化 合 物 和 脲 类 化 合 物 。 温 带 生 长 的 豆 科 植 物 一 般 将 氨 转 化 为 酰胺 类 化 合 物 后 启 葵 部 运输 ,而 热带 生 
长 的 豆 科 植 物 则 多 将 氨 转 化 为 脲 类 化 合 物 后 上 运 。 酰 胺 类 化 合 物 主 要 是 谷 氮 栈 胺 和 天 冬 酰胺 , 脲 类 
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化 合 物 则 包括 羽 事 酸 、 床 吉 素 和 瓜 氨 睦 。 这 些 合 氮 有 由 物 被 过 和 送 至 寄主 丁 先 的 地 上 部 分 后 ,通过 叙 基 
转移 反应 将 氮 素 用 于 氨基 酸 等 的 合成。 
二 、 硫 的 同化 

硫 是 所 有 生物 体内 最 重要 的 元 素 之 一 ,对 于 植物 也 不 例外 。 和 蛋白 质 中 的 二 硫 键 在 稳定 重 白质 的 
空间 结构 ,调节 和 蛋白质 的 活性 方面 无 禾 具 有 不 吕 蔡 代 的 作用 ,人 硫 元 豪 参 与 的 多 种 氧化 还 原 电 子 传递 过 
程 ( 如 在 铁 硫 蛋白 中 作为 FeSs 得 的 成 分 ) 也 是 生命 活动 所 不 可 或 缺 的 ,而 许多 隆 和 辅酶 的 催化 区 域 食 
有 了 厂 元 素 ( 好 逐 酶 和 辅酶 A 等 ) 则 更 使 硫 元 素 凸 显 出 其 在 生命 活动 中 的 重要 人 性。 此 外 ,植物 体内 的 多 
种 次 生 代 谢 产物 也 含有 硫 元 素 。 

植物 吸收 的 硫 主 要 是 硫酸 根 (SOf ?形式 ,除了 植物 根系 白土 壤 中 吸收 硫酸 根 离子 外 ,植物 叶片 通 
过 气孔 也 可 能 吸收 少量 SO:( 进 人 植物 体内 蒂 于 水 后 也 以 SOE 形式 存在 ) 。 

植物 合成 富矿 有 机 物 的 第 一 步 是 将 SO 还 原 合成 半 胱 氨 酸 ,而 在 此 之 前 SOF 首先 要 被 活化 。 
硫酸 根 的 活化 是 其 与 ATP 作用 而 形成 腺 苷 嫩 酸 硫 酿 (adenosine-5' -phosphoesulfate, APS) ,催化 此 反 
应 的 酶 为 ATP 硫酸 化 酶 。 





SO# 十 ATP -全 下 硬 罗 APS 十 PP 


虽然 先前 曾 报道 在 其 他 植物 细 胸 的 细胞 质 和 质 体 内 都 存在 此 酶 ,但 近来 对 拟 南 芥 的 研究 表明 ， 
ATP 硫酸 化 酶 仅 存在 于 质 体 中 。 

APS 还 可 被 进一步 活化 形成 3 -磷酸 腺 背 癸 酸 硫 酸 (3'-phosphoadenosine5'- phosphosuifate， 
PAPS)。 之 后 , PAPS 在 细 昔 、 真 莫 等 微生物 中 的 主要 代谢 途径 是 被 依次 还 原 为 亚 破 酸 (SO ) 和 硫化 
物 (S-)。 在 植物 中 的 另 一 种 途径 是 APS 或 PAPS 被 先 转化 为 与 酶 结合 的 葛 代 磺 酸 (R 一 SO:) ,再 被 
还 原 为 硫 代 硫 化 物 (R 一 S )。 形 成 的 硫 代 硫化 物 或 硫化 物 与 乙酰 丝 代 酸 作 为 底 物 合成 半 脱 所 酸 。 催 
化 半 胱 毛 酸 合成 的 隋 广 泛 存 在 于 各 种 植物 细胞 的 细胞 质 , 质 体 和 线粒体 中 。 

在 硫酸 根 被 还 原 合成 半 胱 氮 酸 的 过 程 中 , 硫 元 素 从 十 6 价 变 为 一 4 价 ,其 还 原 过 程 中 有 10 个 电子 
发 生 转 移 , 内 此 是 一 高 耗 能 过 程 。 也 许 正 是 由 于 此 原因 ,大 部 分 硫 的 还 原 过 程 在 还 原 势 较 强 的 叶 细 胞 
中 进行 。 另外 ,叶片 光 呼 吸 作用 的 中 间 产 物 毕 氨 酸 作为 半 胱 氮 酸 合成 的 底 物 也 有 利于 硫 的 还 原 。 被 
还 原 的 硫 大 多 首先 被 用 于 合成 谷 胱 背 肽 ,然后 经 官 皮 部 被 运送 至 植物 各 组 织 突 官 。 在 质 体 中 , 半 胱 所 
陵 也 被 用 于 合成 蛋 氢 酸 ，。 





三 、 磷 的 同化 
植物 根系 自 土壤 海 液 中 吸收 的 磷 大 多 以 HPO 和 和 POi 的 形式 存在 。 磷 的 最 主要 同化 过 程 是 与 
ADP 作为 底 物 而 合成 生命 活动 的 主要 能 量 形式 ATP。 有 关 ATP 合成 的 过 程 在 光合 作用 和 呼吸 作用 
的 相关 章节 已 经 有 详细 介绍 。ATP 中 的 磷 可 被 直接 用 于 各 种 合 磷 化 合 物 的 合成 ,如 磷 骏 化 的 糖 类 物 
质 和 和 蛋白 质 、 磷 酯 . 核 芳 酸 等 等 。 
发 生 在 叶绿体 的 光合 磷酸 化 和 线粒体 的 氧化 磷酸 化 过 程 是 植物 同化 磷 元 素 的 主要 途径 。 除 此 之 
外 ,发 生 在 细胞 质 的 糖 醇 解 过 程 也 是 磷 被 同化 的 重要 途径 (参见 第 八 章 )。 


第 四 节 合理 施肥 的 生理 基础 


由 于 妊 地 土壤 中 所 含 的 可 供 植物 吸收 利用 的 有 效 矿物 营养 元 素 常常 不 能 满足 作物 正常 生长 发 育 
的 需求 ,所 以 在 作物 生产 中 经 常 需要 道 过 施肥 来 补充 作物 对 矿质 元 素 的 需要 。 


11] 。 


一 、 作 物 需 肥 特 点 


首先 ,不 同 作物 的 需 肥 情况 不 同 ,施肥 时 应 根据 栽培 作物 的 种 类 合理 搭配 氨 . 磷 .钾肥 的 施用 县 ， 
条 谷类 作物 如 小 麦 ,水 稻 、 玉 米 等 需要 氮肥 较 多 ,同时 又 要 供给 足够 的 P.K, 以 使 后 期 籽粒 饱满 ; 豆 科 
作物 如 大 豆 . 哎 豆 .花生 等 能 固定 空气 中 的 氮 素 , 故 需 磷 , 钾 较 多 。 叶 菜 类 则 要 多 苑 氮肥 ,以 保证 时 片 
肥大 ,质地 柔 辣 : 暮 类 作物 和 甜菜 需要 更 多 的 磅 . 钟 以 保证 饶 水 化 合 物 在 块根 或 块 共 中 的 大 量 积累 。 
棉花 ,油菜 等 油料 作物 对 和 氮 , 磷 . 钾 的 需要 时 都 很 大 , 需 充分 供给 。 另 外 油料 作物 村 Mg 有 特殊 党 要 ; 
而 甜菜 , 首 蒂 ,亚麻 则 对 硼 有 特殊 要 求 ， 同 一 作物 因 栽 培 日 的 不 同 ,施肥 的 情况 也 有 所 不 同 。 如 食用 
人 考 ,应 在 灌 兹 前 后 多 施 气 肥 ,使 种 子 中 的 蛋白 质 售 量 增高 ; 而 用 于 酿造 踢 酒 的 大 麦 则 应 减少 后 期 施 
N ,否则 量 白 质 含量 过 高 会 影响 啤酒 品质 。 

其 次 ,施肥 时 应 注意 不 同 作物 对 肥料 类 型 的 要 求 不 同 。 肥 料 主要 有 有 机 肥 和 无 机 化 肥 两 大 类 。 
兰 胞 实际 上 并 不 能 直接 向 植物 提供 矿物 营养 ,但 有 协助 植物 吸收 土壤 中 矿物 营养 的 作用 。 施 肥 时 应 
和 根据 作物 的 种 类 和 咎 产 昌 的 选择 有 利于 作物 生产 的 肥料 种 类 。 烟 草 和 马铃薯 用 草木 灰 等 有 机 钾肥 比 
氧化 钾 等 无 机 钾肥 效果 好 ,因为 氯 可 降低 烟草 的 奖 伐 性 和 马 铃 莹 的 淀粉 售 量 ( 氯 有 阻碍 糖 运 输 的 作 
用 )。 水 称 宜 施 铵 态 所 而 不 宜 施 硝 态 氮 , 因 为 水 舟 体 积 内 硝酸 还 原 酶 的 活性 较 低 , 难 以 同化 利用 硝 态 
氮 。 而 烟草 则 既 需 蓝 铂 态 气 .又 需要 硝 态 氨 , 因 为 烟草 需要 有 机 酸 来 加 强 叶 药 堪 烧 性 ,又 融 要 在 燃烧 
时 散发 香味 。 硝酸 有 利于 有 碘 酸 的 丧 成 ,而 锌 态 N 则 能 促进 植物 的 次 生 代 谢 以 合成 芳香 油 类 物质 。 
因此 烟草 施用 确 酸 所 效果 最 好 。 另 外 ,黄花 首 蒂 及 紫 云 英 吸 收 碰 的 能 力 弱 , 雇 施用 水 溶性 的 过 磷酸 钙 
为 宜 ; 毛 敬 、 养 麦 吸 收 碰 的 能 力 强 , 施 用 难 溶解 的 磷 矿 粉 和 钙 镁 磷肥 也 能 被 利用 。 

男 外 ,施肥 时 还 应 特别 注意 的 是 同一 作物 在 不 同 牛 育 期 需 肥 不 同 ; 处 于 不 同 生长 发 育 阶段 的 植物 
对 矿质 营养 的 种 类 和 数量 的 要 求 有 所 不 同 。 如 在 种 子 萌 发 期 间 , 因 种 子 上 胚乳 内 贮藏 有 丰富 的 包 插 各 
种 矿质 元 迪 在 内 的 营养 物质 ,所 以 只 需 豚 收 水 分 即 可 朝 发 ,特别 是 对 于 一 些 种子 蜂 粒 较 大 的 植物 (如 
和 居 齐 等) 尤为 如 此 。 在 幼苗 阶段 ,虽然 植株 逐步 开始 吸收 一 些 矿质 元 素 , 但 需要 量 较 少 ;而 随 着 幼苗 的 
长 大 ,植株 吸收 矿质 元 素 的 量 会 逐渐 增加 。 对 于 一 年 生 植 物 , 当 植 物 进 入 由 营养 生长 向 生殖 生长 转变 
的 时 期 以 及 开花 结实 期 ,对 矿质 元 素 的 吸收 利用 达到 高 峰 ; 之 后 , 随 着 植株 生长 的 减缓 并 进 人 衰老 期 ， 
吸收 矿质 元 素 的 需求 逐渐 下 降 。 另 外 ,植物 在 营养 生长 阶段 需 氮 肥 量 较 大 ,但 在 进入 生殖 生长 期 则 需 
磷 、 钾 肥 较 多 。 对 于 某 种 栽培 作物 ,有 一 个 时 期 施用 肥料 的 营养 效果 最 好 ,这 个 时 期 被 称 为 植物 营养 
最 大 效率 期 。 一 般 作物 的 营养 最 大 效率 期 是 生殖 生长 时 期 。 作 物 对 缺乏 矿质 元 素 最 为 敏感 的 生长 发 
育 时 期 称 为 需 肥 临界 期 或 营养 临界 期 ,如 才 本 科 作 物 的 幼 穗 分 化 期 ,油菜 ,大豆 的 开花 期 ,棉花 的 盛 花 
期 等 。 一 般 来 说 ,作物 的 营养 最 大 效率 期 和 需 肥 临 界 期 是 基本 相同 的 ， 

因此 ,在 作物 栽培 过 程 中 ,应 根据 作物 的 种 类 ,作物 不 同 生长 发 育 阶段 对 矿质 营养 的 需求 特点 等 
多 方面 因素 来 综合 考虑 施肥 方案 。 








二 、 施肥 指标 


要 合理 施肥 ,就 要 全 面 掌 握 土壤 肥力 和 植物 莹 养 状 况 , 即 所 谓 掌 握 合理 施肥 的 科学 指标 。 

通过 对 土壤 营养 元 素 的 含量 的 测定 即 所 谓 掌 握 土壤 营养 丰 缺 指标 对 确定 施肥 方案 有 重要 参考 价 
值 ， 在 生产 实践 中 常 说 的 土壤 肥力 是 -个 综合 指标 ,是 由 土壤 的 综合 物理 化 学 性 质 所 决定 的 。 由 于 
不 同 作 物 对 土壤 中 各 种 矿质 元 素 的 含量 及 比例 要 求 不 同 ,而 且 各 地 的 土壤 ,气候 ,耕作 管理 水 平 也 莽 
别 很 大 ,所 以 施肥 的 土壤 背 养 指标 也 因 地 , 因 作物 而 异 ( 请 参考 有 关 作 物 栽培 学 及 土壤 学 等 相关 书 
籍 ) 。 

而 通过 所 栽培 作物 的 形态 .生理 等 指标 ( 即 所 谓 作物 萌 养 丰 缺 指标 ?来 确定 是 否 施 于 及 所 施肥 料 
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的 种 类 ,也 是 后 产 冬 虐 上 常用 的 方法 。 所 请 形态 指标 主要 是 指 植株 生长 的 快慢 . 积 株 的 大 小 .植株 的 
栋 弄 结构 ,叶片 的 形态 和 颜色 等 。 其 中 雇 叶 片 的 形态 和 叶 色 指标 最 为 常用 。 表 5-5 列 出 了 缺乏 一 些 主 
要 矿质 元 素 时 植株 所 表现 的 形 念 特征 ,在 生产 实 器 中 i 还 应 根据 作物 的 种 类 而 选用 适当 的 指标 。 上 所谓 
施 腕 的 生理 指标 是 根据 作物 的 牛 理 状况 来 判断 作物 足 否 缺乏 某 种 或 其 些 矿质 营养 元 素 , 如 测定 植 民 
体内 的 矿质 元 素 ,叶绿素 , 酰 及 和 淀粉 含量 等 。 测 定 叶片 等 组 织 中 各 种 矿质 元 素 的 含量 可 以 较 直 接地 
判断 档 株 营养 的 丰 缺 情况 例如 , 当 植 株 吸 收 握 素 过 多 时 ,所 就 以 酰胺 的 形式 被 贮藏 站 叶片 中 ,如 在 
叶片 中 测 到 天 冬 酰 胺 则 表示 氮肥 充足 ,和 否则 表示 缺 氨 应 立即 追 施 氮肥 ，。 又 如 ,水稻 叶 蒜 中 省 粉 的 含量 
也 可 作为 氮 素 的 丰 扇 指标 ;氮肥 不 足 导致 泻 粉 在 中 精 中 累积 ,所 以 叶鞘 内 淀粉 愈 允 表 示 氮 肥 傅 缺乏。 
植物 体内 有 多 种 眩 蛋 白 其 活性 依赖 于 作为 辅 基 或 活化 剂 的 矿质 元 素 , 当 这 些 元 素 缺 乏 时 ,相应 的 酶 的 
活性 会 下 降 ; 如 缺 铜 时 抗坏血酸 氧化 酶 和 多 醉 气 化 酶 活性 下 降 , 缺 钻 时 硝酸 还 原 能 活性 下 降 , 缺 锌 时 
碳酸 醋 酶 和 核 精 核酸 酶 活性 降低 , 缺 铁 可 引起 过 氧化 物 酶 和 过 氧化 氨 酶 活性 下 降 等 等 。 所 以 还 可 根 
据 某 种 酶 活性 的 变化 来 分 析 某 一 元 素 的 丰 缺 情况 。 

总 的 说 来 ,生理 指标 可 靠 .准确 ,是 诊断 作物 营养 状况 的 较 好 方法 。 申 于 测定 生理 指标 需要 一 定 
的 设备 条 件 和 技术 ,其 推广 应 用 对 士 零散 的 作物 厅 培 有 一 定 困 难 。 但 随 着 作物 生产 不 断 向 大 规模 、 产 
业 化 的 方向 发 展 , 利 用 生理 指标 作为 诊断 作物 营养 状况 的 方法 有 着 较 好 的 发 展 前 景 。 

三 、 提 高 肥料 利用 效率 的 措施 

在 作物 裁 培 实 三 中 除了 适时 适量 地 施 入 合适 种 闫 的 肥料 外 ,还 要 配合 采取 一 些 耕 作 措 施 以 保证 
作物 对 矿质 营养 的 利用 效率 ， 

首先 ,由 于 绝 大 部 分 矿质 元 素 必须 先 溶 于 水 才能 被 吸收 利用 ,所 以 在 施肥 的 同时 适量 河水 才能 保 
证 肥料 的 利用 效率 ,当然 ,洪水 的 多少 应 根据 肥料 和 作物 的 种 类 而 定 。 其 次 ,适当 深耕 并 增 施 有 机 取 
料 可 以 改善 土壤 理化 性 质 (如 促进 团 粒 结构 的 形成 ), 不 但 可 增加 土壤 保水 保 肥 的 能 力 , 而且 改善 根系 
生长 环境 下 使 根系 生长 良好 以 扩大 对 水 肥 的 吸收 利用 效率 ， 而 选择 适当 的 施肥 方式 也 能 有 效 提 高 肥 
料 的 利用 效率 ,如 改 表层 施肥 为 深层 施肥 可 有 效 减 少 矿质 元 素 的 流失 等 。 此 外 ,合理 密植 以 保证 通风 
透 光 而 提高 作物 光 人 台 效 率 也 是 充分 发 挥 肥料 效益 的 重要 措施 ， 


第 五 节 植物 的 无 土 栽培 


无 土 栽 培 是 指 用 含有 各 种 植物 生长 发 育 所 需 矿质 营养 元 素 的 营养 液 培 养 植物 的 方法 。 植 物 的 无 
土 裁 培 方法 在 20 世纪 得 到 了 较 快 发 展 ,而 且 随 着 工业 的 发 展 、. 耕 地 的 紧缺 人们 对 蔬菜 ,花卉 等 多 种 
植物 产品 质量 的 要求 不 断 提 高 等 多 种 因素 ,植物 无 土 栽培 在 21 世纪 将 会 有 广阔 的 发 展 前 景 。 图 5-1 
表示 儿 种 植物 无 土 栽 培 的 装置 情况 ， 


一 、 无 土 栽培 的 种 类 和 设施 

















1, 无 土 栽培 的 类 型 
在 1976 年 召开 的 世界 无 土 坊 培 会 议 上 ,人 们 对 不 同 的 无 土 栽 培 系统 作 了 分 类 , 表 5-7 列 出 了 无 土 


上 述 这 些 无 土 裁 培 方法 大 致 可 归纳 为 两 类 ,一 类 属于 如 图 5-1 所 示 的 溶液 培养 方法 ( 即 水 培 ), 男 
一 类 为 固体 介质 裁 培 方法 。 采 用 溶液 培养 方法 时 应 注意 不 断 补充 营养 液 中 的 矿质 营养 成 分 。 较 先进 
的 溶液 培养 系统 景 好 配置 有 能 够 自动 检测 培养 液 中 主要 矿质 元 素 ( 如 氮 \ 碰 、 钾 , 钙 , 镁 、 硫 等 ) 舍 量 的 
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表 5-7 植物 无 土 栽培 的 类 型 








类 型 和 特点 举 全 
水 培 (water enlture) 植物 根系 浸没 在 昔 养 液 中 的 博 养 方 基因 呈 攻 人 
da 秆 物 根 系 生长 在 直径 小 十 3im 的 固体 颗粒 。 如 将 析 物 村 于 砂 了 ,珍珠 岩 . 蓝 料 粒 等 因 休 无 机 
中 物质 中 并 洪江 营 关 液 
下 村 抽 尖 Cuaval ul。 林 移 的 根系 生长 在 直 和 大 于 3mm 的 邮 体 类 ”如 将 植物 档 二 众多 ,火山 流 、 记 料 科 及 其 他 无 机 
粒 中 欧 质 中 并 淋 洲 此 大 

4 iii ， 植物 根系 生长 在 经 石 或 邮 石 与 其 他 颗粒 状 
全 全 menapone 。。。 亏 机 物质 的 混 介 物 中 
植物 根系 牛 长 在 兰 入 ( 石 榨 )、 丰 玉 析 或 其 他 


崖 棉 栽 府 (rockwook culture) 同类 物质 中 
装置 ,并 根据 溶液 中 某 种 元 素 的 缺乏 情况 而 进行 自动 补充 。 固 体 栽 增 方 法 是 由 固体 物质 作为 植株 的 
国定 支撑 基质 ,这 些 固体 物质 中 并 个 含有 植物 生长 所 需 的 矿质 营养 ,因此 也 需要 用 营养 液 通过 循环 、 
淋 浇 、 滴 治 等 方式 供给 植物 矿质 营养 。 无 土 裁 培 设施 一 般 建立 在 能 控制 三 调节 温度 温度、 光照 的 温 
室 或 大 棚 内 , 当 条 件 适当 时 ,一 年 四 季 都 能 进行 植物 栽培 。 
二 、 植物 无 土 栽培 营养 液 

无 论 选 用 哪 种 无 士 栽培 方法 ,都 必须 利用 萌 养 深 液 供给 植物 矿质 营养 ,因此 营养 液 的 矿质 元 素 会 
量 及 比例 .各 种 理化 特性 是 无 士 栽培 技术 的 关键 。 营 养 液 是 由 含 植物 所 需 的 各 种 矿质 元 素 的 化 合 物 
溶解 于 术 配 制 而 成 ， 

营养 液 中 绝 大 部 分 是 水 ,对 水 质 的 敬 求 依 进行 无 土 栽培 的 目的 而 有 所 不 同 。 例 如 ,在 研究 营养 液 
新 配方 或 菜 些 营养 元 素 的 缺乏 病症 时 ,需要 使 用 纯度 较 高 的 水 (如 蒸馏 水 或 去 离子 水 ?来 配置 营养 液 ， 
但 对 于 一 般 蔬菜 ,花卉 的 栽培 则 可 使 用 自来水 , 井 水 等 。 

营养 液 中 含有 植物 必 和 需 的 大 量 元 素 和 微量 元 素 , 各 种 元 素 的 浓度 和 不 同 元素 之 间 的 比例 应 根据 
生理 平衡 和 化 学 平衡 原则 来 确定 ,同时 也 应 考虑 到 所 栽培 和 植物 的 种 类 。 对 于 易 形 成 难 溶性 化 合 物 的 
阳离子 和 阴离子 应 控制 其 阴 、 阳 离子 浓度 ,以 避免 形成 沉淀 。 营 养 液 的 渗透 势 一 般 为 一 0. 03MPa ~ 
一 0. 15 MPa 之 闻 , 较 适宜 的 营养 滚 渗 透 势 在 一 0. 09 MPa 左右 。 配 置 营养 液 时 应 根据 不 同 目的 而 选 
用 不 同 纯度 的 试剂 。 对 于 进行 营养 液 新 配方 的 研制 或 研究 营养 元 素 缺 乏 症 等 试验 工作 ,最 好 用 分 析 
纯 的 试剂 ,尽管 有 时 化 学 纯 的 试剂 也 能 满足 要 求 。 而 在 较 大 规模 的 无 土 栽培 生产 实践 中 ,除了 微量 元 
素 需 用 化 学 纯 试 剂 或 药 用 试剂 外 ,大 量 元 素 的 供给 多 采用 农业 用 品 (如 化 肥 或 复合 化 学 肥料 ?以 降低 
成 本 。 

PH 是 营养 液 的 重要 参数 ,一 般 应 控制 在 5.5~6.5 之 间 。 而 且 , 由 于 在 植物 生长 过 程 中 会 对 其 生 
长 环境 介质 的 pH 产生 影响 ,所 以 在 营养 液 的 使 用 过 程 中 还 应 注意 经 常 监测 并 调节 其 pH。 合适 的 
pH 不 仅 是 育 接 影响 植物 根系 生长 发 育 的 重要 因素 ,而 且 pH 还 影响 营养 液 中 各 种 矿质 营养 的 有 效 
性 。 如 当 pp 高 于 ?7 时, 磷 , 钙 , 镁 , 铁 , 久 , 硼 , 锌 等 元 素 的 有 效 性 都 会 降低 ;而 pH 做 于 5 时 ,由 于 HH* 
浓度 过 高 而 对 钙 产 竺 显著 的 持 抗 ,植物 吸收 钙 减少 而 出 现 缺 钙 证 。 

溶液 的 含 气 量 也 是 影响 植物 无 土 栽 堵 ( 特 别 是 水 培 ? 的 重要 因素 。 实 际 上 利用 营养 膜 和 老 堵 的 方 
法 就 是 为 了 增加 植物 根系 能 够 获得 足够 的 气 。 生 长 在 营养 滚 中 的 植物 根系 ,其 呼吸 作用 所 需 的 氧气 
主要 是 来 源 于 营养 滚 中 的 溶 氧 ;因此 在 无 土 裁 培 过 程 中 须 不 断 对 营养 液 进行 补 充 溶 氧 。 常 用 的 向 营 
养 液 本 充 溶 氧 的 方法 有 ,中 充分 搅拌 溶液 :@ 向 溶液 通气 ;四 保 持 营养 液 处 于 流动 循环 状态 ; 电 利 用 化 
学 试 痢 增 氧 ， 
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此 外 ,还 应 注意 萌 养 液 的 温度 。 一 方面 应 使 背 养 液 温度 不 要 过 高 或 过 低 , 如 夏季 的 液 温 应 不 超过 
28( .冬季 的 液 温 应 不 低 于 15 仿 左右; 另 一 方面 ,在 有 条 件 的 情况 下 可 调节 萌 养 液 温度 使 其 低 于 气温 
2 一 4C ,因为 对 于 大 多 数 植物 来 说 ,适当 的 根 冠 间 的 温差 有 利于 植物 的 生长 发 育 。 

各 种 文献 中 报道 的 营养 液 配方 有 许多 种 ,而 其 中 以 美国 植物 营养 学 家 霍 格 兰 德 (D， R.、 Hoag- 
land) 研 究 的 营养 液 配 方 ( 见 表 5-37 应 用 最 为 广泛 ,很 多 其 他 的 营养 液 配方 大 多 也 是 参照 专 格 兰 德 的 
配方 ,根据 自己 的 使 用 目的 和 植物 的 种 类 等 因素 而 调整 后 形成 的 ， 


三 、 无 土 栽培 的 优点 和 发 展 前 景 


植物 的 无 土 栽培 方法 无 疑 有 多 种 优点 。 首 先 ,无 土 栽 培 可 以 不 受 环 境 条 件 的 限制 。 地 球 上 的 许 
多 地 区 都 不 适宜 于 种 植 植物 ,如 极端 寒冷 地 区 ,沙漠 等 。 但 在 温室 ,大 棚 等 保护 地 内 进行 植物 的 无 土 
栽培 则 一 般 不 受 地 域 限制 。 以 色 列 在 沙洲 上 创造 了 所 谓 的 农业 奇迹 ,其 中 在 以 色 列 科学 家 和 农户 的 
努力 下 广泛 应 用 无 土 栽 培 技术 功 不 可 没 。 在 家 庭 ,办公室 等 地 方 ,也 可 充分 利用 窗台 .阳台 、 走 闹 , 屋 
顶 及 其 空 采 地 方 进行 植物 的 无 土 栽培 。 

其 次 ,由 于 无 土 栽 培 经 常 采用 柱 式 或 多 层 式 培养 等 立体 式 栽 培 方 式 , 故 利用 无 土 栽培 技术 可 以 大 
大 提高 土地 使 用 效率 。 如 利用 村 式 无 十 栽培 方式 种 植 生 菜 , 可 使 种 植 面积 达 所 击 土 地 面积 的 3 一 5 
倍 。 这 对 于 土地 非常 紧缺 的 我 国 而 言 尤 其 具有 重要 意义 。 而 对 于 空间 极为 珍贵 的 情况 (如 空间 站 
等 ) ,高 窗 度 的 无 土 立体 裁 培 技 术 无 疑 上 共有 其 独特 的 优势 。 美 国字 航 局 CNASA) 自 20 世纪 80 年 代 开 
始 , 不 间断 地 资助 适 于 在 空间 站 应 用 的 植物 无 土 栽培 技术 。 

利用 无 土 栽培 生产 的 蔬菜 ,花卉 等 不 仅 产量 高 ,而且 品质 往往 优 于 一 般 土 壤 栽 培 的 植物 产 郧 。 如 
无 土 栽培 的 番 藻 除外 观 较 好 外 ,维生素 C 的 合 盟 也 比 土 培 番 吝 的 提高 30%% ,维生素 A 含 景 和 矿物 质 
会 量 也 都 有 明显 增加 。 无 十 栽培 的 花卉 其 各 项 指标 均 强 于 土 培 产品 ,如 无 土 裁 培 的 玫瑰 多 采用 脱 毒 
苗 ,花瓣 上 无 病害 造成 的 次 点 ,而且 整体 形状 均匀 .美观 。 

在 当前 “绿色 农业 ”兴起 的 情况 下 ,利用 无 土 栽培 方式 生产 “绿色 ”无 污染 植物 产品 也 傅 来 愈 受 到 
关注 。 无 土 栽培 过 程 中 不 存在 杂 章 问题 ,因此 避免 了 使 用 化 学 除草 剂 ;而 进行 无 土 栽 培 的 保护 地 { 温 
室 , 大 棚 等 设施 ) 内 也 很 少 有 病虫害 ,特别 是 没有 由 土壤 感染 而 发 生 的 病 贝 害 ,因此 避免 或 极 大 地 减少 
了 农药 的 使 用 。 因 此 ,应 用 无 十 栽培 生产 的 蔬菜 . 瓜 , 果 等 属于 无 公害 食品 ， 

无 土 栽 增 的 另 一 重要 特点 是 节约 水 肥 。 一 般 大 田 作物 栽培 灌溉 水 中 的 大 部 分 都 被 燕 发 .流失 和 
渗 漏 了 ,被 植物 吸收 利用 的 水 仪 是 其 中 很 少 一 部 分 。 而 无 土 栽培 由 于 在 相对 封闭 的 环境 中 进行 ,水 的 
蒸发 量 要 少 得 多 ,而 流失 或 小 漏 则 几乎 为 零 。 有 研究 报告 表明 ,每 生产 1kg 茄子 ,利用 无 十 栽培 方式 
所 消耗 的 水 分 仅 是 土 培 方 式 所 消耗 水 分 的 1/7。 因 此 ,在 我 国 这 样 一 个 水 资源 严重 蜂 乏 的 国家 大 力 发 
展 无 土 裁 培 , 对 实现 我 国 的 资源 节约 型 可 持续 农业 发 展 具有 重大 的 战略 意义 。 大 团 作 物 裁 培 中 所 施 
肥料 的 损失 也 是 很 大 的 。 如 大 田中 一 般 氮 肥 的 利用 率 为 30% 一 50%, 其 余部 分 或 随 十 水 流失 ,或 在 土 
壤 中 的 硝化 细菌 和 反 硝化 细菌 的 作用 下 成 为 氮气 进入 大 气 中 。 又 如 磷酸 盐 在 土壤 中 大 部 分 被 转化 为 
难 溶 盐 的 形式 ,不 能 被 植物 吸收, 当年 利用 率 为 20%。 而 无 土 栽培 则 没有 以 上 在 土壤 中 种 植 作物 所 存 
在 的 问题 。 

另外 ,无 土 栽培 方式 还 便于 使 种 植 业 实现 工厂 化 。 目 前 ,世界 上 已 有 许多 全 自动 化 无 土 栽培 设施 
和 立体 化 无 土 裁 培 工厂 。 因 此 无 土 栽培 具有 十 分 诱 人 的 广阔 发 展 前 景 。 








小 结 


通过 无 土 救 培 方法 ,大 们 了 解 到 植物 的 正常 生长 发 育 必需 破 , 氧 . 氧 .所 .了 、 钾 、 硫 、 钙 ,位 、 铁 、 锰 、 
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硼 、 锌 , 铜 . 钥 . 镍 .所 17 种 元 素 , 故 称 这 17 种 元 素 为 植物 的 必需 元 素 。 其 中 碳 . 氢 . 氧 是 由 CO 和 HzO 
提供 。 其余 14 种 主要 由 土壤 提供 , 称 为 矿质 元 素 。 和 根据 植物 需要 的 多 塞 , 将 植物 的 必需 元 素 分 为 大 
量 抑 素 和 微量 元 素 。 
植物 必需 矿质 元 素 在 活 细胞 内 除了 可 作为 细胞 结构 物质 的 组 成 成 分 外 ,还 参与 代谢 活动 及 生长 
发 育 的 调节 、 岗 胞 的 渗透 调节 、 细 胞 质 的 电化 学 平衡 等 多 种 和 牛 理 和 牛 化 过 程 。 不 同 矿质 元 素 的 功能 水 
同 ,植物 氮 乏 茶 种 矿质 元 素 时 虹 现 特征 性 病 辣 植物 生长 环境 中 的 各 种 矿质 元 索 种 类 ,比例 适当 时 ， 
加 物 生长 发 育 良好 。 
看 质 元 素 只 有 溶解 在 水 中 才能 被 植物 吸收 。 根 系 对 同一 洲 液 的 不 同 离子 或 同 种 盐 中 阴阳 离子 的 
鹃 收 速率 不 同 , 表 明 根 系 对 矿质 元 素 的 吸收 具有 选择 吸收 的 特性 。 
根系 所 吸收 的 溶质 从 根 表 皮 被 运送 至 中 柱 导 管 是 通过 共 质 体 和 质 外 体 两 条 途径 同时 、 交 也 进行 
的 。 进 入 根系 导管 的 矿质 元 索 和 水 随 燕 腾 流 一 起 上 运 至 植物 的 荃 叶 。 根 部 吸收 的 矿质 向 上 运输 主要 
通过 本质 部 ,叶片 吸收 的 离子 在 茶 内 癌 上 或 向 下 运输 的 途径 主 竖 通 过 霹 皮 部 ,但 木质 部 与 韧 皮 部 之 间 
存在 横向 运输 ， 易 被 重复 和 用 的 元 素 如 氮 . 磷 . 钾 等 多 分 布 于 代谢 旺盛 幼 嫩 部 分 ,不 易 被 重复 利用 的 
元 素 如 钙 、 铁 等 多 分 布 于 老 组 织 中 。 
根系 吸收 的 握 素 主要 是 硝酸 盐 和 徐 武 ,前 者 被 根系 吸收 后 被 还 原 为 氨 。 俏 醋 盐 还 原 在 根部 和 地 
上 部 都 可 进行 。 氨 的 同化 过 程 主 要 是 先 台 成 谷 氨 酰 腕 和 和 谷 氨 酸 ,然后 氨基 再 通过 氨基 转移 酶 的 作用 
被 用 于 其 他 氨基 酸 的 合成 。 
裁 培 作物 时 应 给 作物 根系 创造 最 适 的 吸收 养分 的 环境 条 件 。 施 肥 应 根据 作物 的 种 类 .不 间 生 育 
期 以 及 作物 生产 的 目的 等 采取 适当 的 相应 措施 , 间 时 应 注意 各 种 养分 辣 的 平衡 ， 
思考 题 
《1) 名 词 解释 :矿质 营养 ,灰分 元 素 ， 必 需 元 素 , 大 量 元 素 , 徽 量 元 素 , 有 益 元 素 , 水 培 法 , 研 培 法 ， 单 盐 毒 
害 , 离 子 拷 托 ,平衡 溶液 ,生理 酸性 盐 , 生 理 碱 性 越 ,相对 自由 空间 , 诱 早 酶 ,硝酸 还 原 , 生 物 固 氛 ， 需 
肥 浩 界 期 ,无 土 栽培 
《2) 植 物 进行 正常 生命 活动 必需 哪些 矿质 元 素 ? 用 什么 方法 .根据 什么 标准 来 确定 某 种 元 素 是 否 为 植 
物 的 必需 元 素 ? 
(3) 讨 论 氮 , 磷 、 钙 的 生理 功能 及 植物 缺乏 这 些 元 吾 时 的 主要 病 注 。 
4) 下列 化 合 物 , 酶 爱 自 或 其 他 大 分 子 物 质 中 分 别 例 有 哪些 植物 的 必需 元 素 : 叶 绿 素 , 碳 酚醛 酶 ,细胞 
色素 , 碘 酸 还 原 酶 ,多 酚 气 化 酶 ,ATP, 辅 酶 征 , 蛋 捍 酸 ,NAD,NADP, 铁 氧 还 蛋白 ,核酸 ? 
(5) 定 物 缺 素 病症 有 的 出 现在 顶端 幼 壤 被 叶 上 ,有 的 出 现在 下 部 老 叶 上 ,为 什么 ?举例 加 以 说 明 。 
(6) 神 物 根系 吸收 矿质 元 素 有 哪些 特点 ? 
《7] 比 较 自 天 和 夜晚 两 种 不 同 条 件 下 ,植物 体内 还 原 硝 酸 的 加 率 是 否 扯 同 ?” 为 什么 ? 
(8) 简 述 硝 态 氛 进入 植物 体 被 还 原 以 及 合成 氨基 酸 的 过 程 。 
(9) 试 述 矿 质 元 素 在 光合 作用 中 的 生理 作用 (结合 第 六 ,七 两 章 内 容 )。 
《10) 为 什么 在 叶 菜 类 植物 的 栽培 中 常 多 施用 氮肥 ,而 苇 培 马 铃 著 和 甘蓝 则 较 多 的 施用 钾肥 ? 
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， 第 二 部 分 “植物 体内 的 物质 代谢 及 能 量 转换 
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第 六 章光 合作 用 工 :植物 对 光 能 的 吸收 与 转换 


第 一 节 ”光合 作用 概述 


概括 地 讲 ,光合 作用 是 植物 (包括 光合 细菌 ?利用 光 能 ,同化 二 氧化 碘 和 水 制造 有 机 物质 并 释放 氧 
气 的 过 程 。 光 合作 用 不 仅 是 植物 体内 最 重要 的 生命 活动 过 程 ,而 且 也 是 地 球 上 最 重要 的 化 学 反应 过 
程 。 

邮 球 上 几乎 所 有 的 有 机 物质 都 直接 或 间接 地 来 源 于 光合 作用 。 光 合作 用 是 将 太阳 光 能 转换 为 可 
用 于 生命 过 程 的 化 学 能 并 进行 有 机 物 合 成 的 生物 过 程 。 经 光合 作用 所 合成 的 物质 不 仅 是 植物 合成 其 
结构 物质 和 维持 其 生命 活动 的 能 量 物 质 的 根本 来 源 ,同时 也 是 其 他 生命 有 机 体 的 结构 和 能 量 物 质 的 
根本 来 源 。 事 实 上 ,光合 作用 不 仅 是 维持 生命 的 能 量 来 源 , 地 球 上 大 部 分 的 能 量 物质 也 是 经 光合 作用 
由 太阳 能 而 来 ,例如 目前 最 重要 的 矿物 顽 料 一 -石油 和 煤 就 是 古代 动 .植物 经 久远 的 地 质 讨 程 而 形成 
的 。 光 合作 用 是 目前 惟一 知道 的 通过 分 解 水 产生 氧气 的 生物 过 程 。 原 始 的 地 球 大 气 中 并 没有 氧气 ， 
目前 的 大 气 环境 是 在 光合 作用 产生 后 经 过 亿 万 年 的 漫长 过 程 逐 渐 形 成 的 。 现 在 的 生物 种 类 太守 数 是 
依 束 于 氧气 的 ,从 这 个 意义 上 讲 , 没 有 光合 作用 也 就 没有 自前 的 生命 形式 。 光 合作 用 利用 太阳 的 能 量 
型 解 水 因而 产生 和 氧气 ,同时 将 空气 中 的 二 氧化 碳 还 原 为 有 机 物 ,而 需 氧 生物 的 呼吸 作用 又 将 有 机 物 氧 
化 为 二 氧化 碳 和 水 ,因此 形成 了 二 氧化 碳 和 上 所 的 循环 。 由 于 光合 作用 ,大 气 中 的 CQ。 大 约 每 300 年 循 
环 - 一 次 ,0Os* 大 级 每 2000 年 循环 一 次 。 

光合 作用 的 总 体 过 程 可 以 用 以 下 的 方程 式 表示 : 

6CO, 十 6HO -里 和光 > CHO; +60; C6, 1) 
式 中 Cs HisO; 表 示 一 个 六 碳 的 单 糖 ,如 蔽 萄 猪 。 但 是 在 以 后 的 章节 中 将 会 讨论 到 ,光合 作用 的 直接 产 
物 并 非 六 碳 糖 。 因 此 光合 作用 的 反应 过 程 用 下 式 表示 更 为 惟 当 : 
Co THO -eS (CCH,O)+O; C6. 2) 
式 中 (CH:O) 所 表示 的 是 情 的 一 部 分 。 

光合 作用 通常 可 以 根据 其 需 光 与 否 而 分 为 光 反应 和 了 暗 反 应 ,更 确切 一 些 讲 ,可 将 光合 作用 分 为 类 
春 体 反应 (thylakoid reactions} 和 碳 固 定 反 应 (carbon fixation reaetions)。 在 光 反 应 过 程 中 ,植物 吸收 
光 能 形成 局 化 力 , 邹 NADPH 和 AATP( 严 格 来 说 , ATP 的 产生 并 不 直接 需 光 ? ,由 于 这 些 反 应 都 是 在 
叶绿体 中 的 类 讲 体 上 进行 的 ,因此 也 可 以 称 之 为 类 吉 体 反应 。 在 上 暗 反 应 过 程 中 ,植物 利用 光 反 应 中 生 
成 的 同化 力 固定 二 氧化 碳 , 形 成 有 机 物 .其 主要 形式 是 糖 。 

本 章 主 要 介绍 光合 作用 中 的 类 故 体 反应 , 磋 固 定 的 过 程 将 在 第 七 童 介绍。 
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第 二 节 ”光合 作用 的 结构 基础 :叶绿体 的 超 微 结构 


虽然 植物 体 的 绿色 部 分 基本 上 都 有 进行 光合 作用 的 能 力 , 但 在 高 等 植物 体 中 进行 光合 作用 的 主 
要 器官 是 叶片 。 叶 片 组 织 中 有 多 种 细胞 组 织 , 对 于 光合 作用 来 说 ,最 重要 的 细胞 组 织 是 叶肉 。 在 进行 
光合 作用 的 细胞 中 , 叶 录 体 是 进行 光合 作用 的 基本 细胞 器 。 


一 、 叶 绿 体 的 一 般 结 构 


在 高 等 灶 物 中 , 光 镜 下 所 观察 到 的 叶绿体 Cchloroplast) 一 般 为 和 扁平 的 桶 加 形 , 旦 上 出镜 状 。 叶绿体 
的 形状 因 植 物种 类 不 同 而 有 很 大 差别 ,特别 蚌 藻 类 的 叶绿体 差异 更 大 ,可 以 是 板 状 . 带 状 、 杯 状 .于 状 
等 ， 高 等 植物 的 叶绿体 平均 直径 为 4 一 6pm, 厚 约 2~3nm。 大 多 数 高 等 植物 的 叶肉 细胞 含有 50 一 
200 个 叶绿体 ,可 占 细胞 质 体 积 的 40%。 叶 绿 体 的 大 小 和 数目 随 物 种 .细胞 种 类 生理 状况 和 环境 而 
不 同 。 例 如 ,在 同一 叶片 中 郴 栏 细胞 中 的 叶绿体 要 比 海绵 组 织 中 多 ;生长 在 背 阴 地 区 的 植物 的 叶绿体 
比 生 长 在 向 阳 地 区 的 让 太 一 些 、 多 一 些 。 叶 绿 体 在 细胞 中 一 般 均 勾 分 布 在 细胞 质 中 ,有 时 也 靠近 核 或 
细胞 壁 。 外 界 条 件 (特别 是 光 的 强 弱 ?常会 影响 到 叶绿体 在 细胞 内 的 位 置 分 布 。 

半 绿 体 的 超 微 结构 如 图 6-1 所 示 。 叶 隶 体 的 外 围 是 双 层 膜 结构 , 双 层 膜 中 的 外 层 膜 称 为 外 膜 
{outer membrane) 或 外 被 腊 {outer envelope membrane) .内 层 膜 称 为 内 膜 (inner membrane) 或 内 詹 膜 
Linner envelope memhbrane] 。 叶 录 体 的 外 被 煤 和 内 被 膜 由 单位 膜 组 成 ,每 层 膜 厚 约 6 一 8nm 内 外 两 
层 膜 之 间 为 10~ 一 20nm 宽 的 电子 密度 低 的 空 腑 , 称 为 膜 间 踪 , 叶 绿 体 被 膜 具 有 控制 代谢 物质 进出 叶 绿 
体 的 功能 ;但 外 被 膜 通 透 性 较 大 ,许多 化 合 物 如 核 车 酸 、 无 机 碰 、 碰 酸 衍 生物 ,着 酸 类 等 均 可 通过 ,内 被 
膜 对 物质 透 过 的 选择 性 较 强 , 是 细胞 质 和 叶绿体 基质 间 的 功能 屏障 ,有 些 化 合 物 如 配 酸 甘油 酸 、 蔷 果 
酸 、 章 本 乙酸 等 需 由 内 被 膜 上 的 特殊 载体 的 转运 才能 通过 。 

叶绿体 内 是 类 琳 体 (thylakoid) 和 基质 (stroma)。 类 球体 是 叶绿体 内 的 膜 形成 的 结构 。 所 有 光合 










1 类 褒 体 


基 粒 片 层 : 汪汪 
ke BS 
> 上 pa 基质 片 层 
汪汪 内 及 其 从 
基质 ( 烘 要 类 训 体 ) 


图 6-1 叶绿体 的 结构 (Taiz 名 Zeiger 1998) 
叶 絮 体 的 外 围 是 内 ,外 号 组 成 的 双 层 膜 结构 。 叶绿体 内 的 横 结 构 是 类 圳 体 ， 类 砷 休 外 的 空间 称 基质 . 塌 和 在 -起 的 类 毒 
位 蔽 片 层 称 为 基 昼 ,连接 基 粒 的 非 埠 香 的 类 厢 体 膜 片 层 称 为 基质 类 惠 体 。(A) 叶 妇 体 结构 的 电镜 图 片 ;{B) 叶绿体 初 关于 
体 嘻 构 的 东 意 赂 ， 
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作用 的 色素 都 位 于 类 赛 体 ,光合 作用 的 光 反 应 也 是 在 类 癌 体 上 进行 ,而 瑞 醒 定 的 过 程 则 是 由 叶绿体 基 
上 质 中 的 水 溶性 酶 催化 在 共 质 中 完成 的 。 

叶绿体 中 共有 其 自身 的 DNA,RNA 和 核糖 体 ,因此 有 其 自身 的 遗传 系统 ,许多 看 白质 是 由 叶 绿 
体 的 DNA 编码 ,并 在 叶绿体 中 进行 转录 和 翻译 的 。 但 是 叶绿体 中 结构 和 功能 所 需 的 大 部 分 蛋白 质 仍 
然 是 由 核 基因 编码 ,并 在 细胞 质 中 进行 合成 ,然后 被 运 人 叶绿体 中 。 秋 白质 进入 叶绿体 需要 一 系列 的 
蛋白 质 如 工 和 识 蜀 过 程 ,有 有关 内容 将 在 其 他 章节 中 介绍 。 


二 类 训 体 


参与 光 反 应 的 蛋白 复合 体 都 位 十 类 训 体 膜 上 ,同时 类 骞 体 结构 对 光 能 的 吸收 和 传递 ,电子 的 传递 
和 ATP 的 产生 都 有 至 关 重 要 的 作用 。 


(一 ) 类 赛 体 结构 


在 叶绿体 基质 中 ,有 许多 由 单位 膜 封闭 形成 的 扁平 小 囊 , 称 为 类 圳 体 (thylakoid) (图 6-1)。 类 囊 
体 一 般 沿 叶 绿 体 长 轴 平 行 排列 。 在 叶绿体 中 ,许多 加 如 状 的 类 赛 体 赫 肯 成 如 称 为 基 粒 (granum, 复 数 
grana)。 组 成 基 粒 的 于 束 体 称 为 基 料 类 襄 体 (granum thylakoid) ,其 片 层 称 为 基 粒 片 层 (grana larnel- 
lae)。 在 基 粒 类 训 体 上 形成 霹 闪 的 区 域 称 为 培 委 区 (appressed region) ,暴露 于 基质 的 区 域 称 为 非 烘 从 
区 (nonappressed region)。 芙 穿 在 两 个 或 两 个 以 上 基 粒 之 间 没 有 发 生 壤 到 的 类 周 体 , 称 为 基质 类 训 体 
(stroms thylakoid) ,其 片 层 称 为 基质 片 层 。 由 类 于 体 膜 所 包围 的 类 吉 体 内 上 肪 称 为 类 守 体 腔 (thylakoid 
lumen)， 基 粒 类 宫 体 的 直径 约 为 0. 35 一 0. 8km。 一 个 叶绿体 含有 40 一 60 个 基 粒 ,一 个 基 粒 约 由 
5~-30 个 基 粒 类 圳 体 组 成 ,组 成 基 粒 的 类 霜 体 的 类 目 依 和 不同 植物 或 同一 植物 不 局 部 位 的 细胞 而 有 很 大 
变化 ,例如 ,烟草 呈 绿 体 的 基 粒 有 10 一 15 个 类 训 体 ,玉米 叶绿体 则 有 15~50 个 。 由 于 相 邻 基 粒 经 网 
管状 或 扁平 状 的 基质 类 训 体 相连 ,使 类 宫 体 腔 彼此 相通 ,因而 一 个 叶绿体 内 的 全 部 类 讲 体 实际 上 是 一 
个 完整 连续 的 封闭 膜 吉 , 而 类 训 体 膜 将 类 训 体 腔 与 基质 分 隔 为 两 个 部 分 。 


二) 类 训 体 膜 的 化 学 组 成 


类 讲 体 膜 的 主要 物质 组 成 包括 蛋白 质 、 脂 类 和 色素 。 蛋 白质 和 脂 关 的 重量 比 约 为 1 : 1, 叶 绿 素 ， 
胡 昔 卜 素 , 质 体 醒 各 占 全 脂 质 的 约 20%、3% 和 2.5%, 粮 脂 和 磷脂 各 占 50 和 和 14%。 
1， 脂 类 

在 类 春 体 中 糖 脂 是 主要 脂 类 ,而 磅 莫 却 较 少 ,这 一 点 与 以 磷脂 为 主要 成 分 的 线粒体 和 其 他 膜 的 构 
造 有 显 蔓 的 不 同 , 糖 脂 中 含量 多 的 是 单 半 竹 糖 甘 油 二 脂 , 约 占 27%; 其 次 是 二 半 乳 糖 基 甘 油 二 脂 , 为 前 
者 的 一 半 , 此 外 尚 含有 三 半 和 乳糖 甘油 二 脂 , 含 枕 的 构 性 糖 脂 一 一 硫 代 秦 诺 糖 甘油 二 脂 , 约 占 类 礁 体 全 
膜 的 7 站 ~10 弘 。 磷 脂 中 含量 最 高 的 磷脂 酰 胆 碱 ,也 不 过 占 类 春 体 膜 全 部 脂 类 的 4%~10%。 类 囊 体 
膜 与 其 他 生物 膜 比较 ,不 饱和 脂肪 酸 ,特别 是 亚麻 酸 的 含量 高 ,不 侈 和 脂肪 酸 占 类 讲 体 膜 内 全 脂肪 酸 
的 80%, 这 表示 类 春 体 膜 是 富 子 流动 性 的 膜 , 膜 中 进行 的 反应 不 易 受 环境 温度 的 影响 。 


2， 置 白质 

类 压 体 腊 上 有 许多 膜 整 合 蛋 白质 (integral membrane proteins) 。 这 些 蛋 白质 有 许多 朴 水 片段 播 
入 类 说 体 膜 内 形成 跨 膜 的 片段 ,同时 它们 又 有 一 部 分 突出 于 类 避 体 的 基质 一 俩 而 另外 一 部 分 突出 于 
类 砷 体 的 圳 腔 (lumen) 一 侧 , 因 而 在 类 午 体 膜 上 形成 具有 特定 方向 的 组 成 方式 。 光 合作 用 中 的 许 索 重 
白质 ,如 捕 光 天 线 色素 蛋白 , 光 反 应 中 心 蛋白 等 等 都 具有 这 样 的 特性 ,这 些 蛋 白质 在 光合 作用 的 光 反 
应 中 起 关键 的 作用 。 

类 褒 体 膜 是 光合 作用 中 光 反 应 {电子 传递 和 光合 磷酸 化 ) 的 结构 基础 , 光 能 吸收 的 捕 光 色素 重 日 
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复合 体 、. 光 系统 [和光 系统 II, 细胞 色素 bs! 复合 体 , ATP 合成 酶 以 及 与 电子 传递 有 关 的 因子 ,都 以 一 


定 的 形式 组 建 在 类 囊 体 膜 上 。 
类 究 体 膜 上 的 各 蛋白 复合 体 在 类 赛 体 膜 上 的 分 布 是 
本 J 非常 不 均衡 的 ,特别 是 基 粒 类 痢 体 的 烘 普 区 和 基质 内 站 
- eos eo 体 上 的 蛋白 复合 体 有 相当 大 的 不 同 ( 表 6 -1)。- 般 来 说 , 光 
~ , : 系统 本 和 光 系 统 1 .ATP 合成 酶 在 类 窜 体 膜 的 横向 分 布 
和 上 是 分 离 的 。 光 杀 统 了 主要 集中 在 志 登 的 基质 类 冤 体 脐 
(i 8。 8 上 ,而 光 系 统 [和 ATP 合成 天 则 主要 分 布 于 基质 内 窜 体 


¥ 六 幼 ” 膜 上 成 者 基 粒 类 帮 体 的 边缘 。 细 胞 色素 Cyth{ 蛋白 复合 
i 3399 入 在 类 赛 体 的 膜 上 分 布 较为 均匀 。 因 此 ,光合 作用 的 两 

















自 光 系统 二 一共 科 类 春 体 。 其 器 于 基质 的 类 硒 体 个 光 反 应 系统 在 空间 上 是 分 离 的 (图 6-2)。 
8 区 胞 色素 bf 
和 表 6-1 参与 类 夺 体 反应 的 蛋白 复合 体 在 类 赛 体 里 上 的 分 布 
类 履 体 芝 域 分 布 / 史 
ey 甬 折 复合 体 

图 6-2 类 如 体 反 应 的 答 白 复合 体 在 类 讲 体 上 的 分 布 。- 巢 符 区 录 露 于 基质 的 反 城 

{Buchanan et al]， 2000) PsI] 85 15 
参与 类 矣 体 反 应 的 蛋白 复合 体 在 类 体 膜 上 的 分 布 是 韭 均衡 ” 己 10 给 
的 ,PSII 主要 分 布 在 类 囊 体 的 塌 得 区 域 ,PSI 主要 分 布 在 韭 ” 细 胞 色 农 bei 复 合体 3 50 
巢 登 区 ,细胞 色 泰 hsf 复合 体 企 两 类 区 城 的 分 布 较 均匀 ， LHCT 10 

和 ATP 合成 酶 0 100 


ATPF 合 成 酶 则 分 布 在 类 痊 件 膜 面向 基质 的 区 城 。 


蛋白 复合 体 在 类 霜 体 上 的 分 布 不 仅 是 非 均衡 的 ,而且 是 动态 的 。 蛋白 复 合体 可 以 沿 类 囊 体 膜 侧 
向 移动 ,特别 是 捕 光 色素 蛋白 复合 体 和 细胞 色素 Cytbef 复合 物 在 基 粒 类 宫 体 和 基质 类 宫 体 间 的 运动 
在 光 能 分 配 和 电子 传递 的 调控 中 有 非常 重要 的 功能 ， 


第 三 节 光 能 的 吸收 和 传递 


植物 光合 作用 中 国定 二 氧化 碳 的 同化 力 产生 于 一 系列 的 电子 传递 过 程 , 而 这 个 电子 传递 过 程 的 
动力 来 自 光 能 。 利 用 光 能 ,首先 需要 吸收 光 能 ,并 且 将 吸收 的 能 量 传递 到 特定 的 光 反 应 中 心 引 发 光 化 
学 反应 ,以 推动 电子 的 传递 。 


一 、 光 的 性 质 和 光 能 的 转换 


现代 物理 学 认为 光 具 有 波 和 粒子 的 双重 性 质 ， 
首先 光 具 有 一 定 的 波长 和 频率 。 菠 长 和 频率 间 的 关系 可 用 下 式 表 示 : 
c= £6. 3) 

其 中 < 为 光 的 速度 ,4 为 光 的 波长 ,为 光 的 频率 。 由 于 在 - 定 介质 中 光 的 传播 速率 是 重 定 的 (真空 中 
的 速率 为 3.0X10smys) ,因此 光 的 波长 与 其 频率 成 反比 关系 。 

光世 有 具 符 子 的 特性 ,并 的 粒子 称 为 光子 (photon) ,每 一 粒子 具有 特定 的 能 量 , 称 为 光量 于 (quan- 
tum) ,因此 光 所 包含 的 能 量 及 其 传递 是 量子 化 的 。 一 个 光子 所 包含 的 能 晤 取决 于 其 频率 。 这 一 关系 
可 由 普度 克 定 律 (Planck’s law) 描 述 ， 





FEF= hy (6. 4) 


其 中 4 为 普 朗 克 常 数 (6, 826X10-”Jsy。 
因此 光量 子 的 能 量 是 与 其 频率 成 正比 的 ,频率 越 高 (或 波长 越 短 ) 的 光量 子 具 有 较 高 的 能 量 。 流 
* |20 : 


短 的 光 具 有 较 高 能 量 的 光 和 量子。 TE 
太阳 光 中 包含 了 许 许多 多 的 不 同 波长 的 光 可 

子 , 但 是 人 的 肉眼 所 能 见 到 的 光 只 是 到 达 地 球员 关 ?到 编 _， 紫外 组 | 红外 统 向 流 无 二 电流 

表面 的 太阳 光 的 一 部 分 ,各 种 不 同 颜色 的 光 代 











表 它们 县 有 不 同 的 光波 长 或 频率 ,靠近 光谱 红 高 部 重 低能 重 
色 端 的 光 具 有 较 长 的 波长 或 较 低 的 频率 ,而 靠 。 一 
图 5-3 ”不 同类 型 电磁 波 的 波长 ,频率 ,能 量 关系 
近 此 色 端 的 光 具 有 较 短波 长 或 较 高 的 频率 , 波 pa 8 peiger 10u8) 
长 长 于 红色 光 的 光 是 红外 线 , 向 波长 短 于 索 色 光波 长 (1 与 频率 ( 必 负 相关 后 波长 光 具 有 高 的 能 基 , 而 长 波长 光 
站 的 光 是 紫外 线 ( 图 6-3)， 能 量 则 较 低 。 肉 眼 只 能 分 辨 一 小 外 波长 范围 的 光 , 即 从 400nmt 紫 ) 
不 同 的 物质 对 光 的 吸收 常 有 特征 性 的 光谱 至 700nm( 红 ?的 可 见 光 东 用 ， 





听政 特性 。 我 们 所 看 到 的 物体 的 颜色 是 经 该 物 体 上 吸收 后 所 芭 射 出 的 光 。 例 如 ,叶绿素 主要 上 吸 收 红 色 
和 蓝 色 谱 段 的 光 , 因 而 在 反射 光 中 主要 是 绿色 光 , 所 以 我 们 所 看 到 的 植物 是 绿色 的 。 
物质 吸收 交 能 是 以 一 个 一 个 光量 子 的 量子 化 形式 进行 的 。 当 分 学 吸收 沧 能 后 , 即 从 分 子 能量 的 
基态 被 激发 到 沿 发 态 。 分 子 的 激发 态 是 不 稳定 的 ,分 子 在 激发 态 停 留 的 时 间 一 般 不 超过 数 纳 种 (10 。 
秒 ? ,分 子 所 吸收 的 光 的 能 量 会 迅速 地 向 邻近 的 分 子 传 递 或 转变 为 其 他 的 能 量 形式 ,而 分 子 又 由 激发 
态 回 到 基态 。 此 过 程 即 激发 态 的 衰变 (decay) 。 
这 种 能 量 的 转变 可 以 有 多 种 形式 ,首先 ,分 子 所 吸收 的 光 能 可 以 转变 为 热能 而 被 释放 。 其 次 ,分 
子 所 骸 收 的 光 能 也 可 雇 以 光 能 的 形式 释放 , 当 分 子 吸 收 光 能 后 ,再 以 光 能 的 形式 将 其 释放 出 去 ,由 于 
一 部 分 能 量 已 经 转变 为 热 , 因 此 所 释放 的 光量 子 的 
能 量 总 是 低 于 所 吸收 的 光量 子 的 能 量 , 从 光 的 波长 
的 角度 看 ,物质 所 发 出 的 光 的 波长 要 长 于 所 吸收 的 
该 长 1 光 的 波长 。 这 种 物质 吸收 光 能 后 ,再 以 较 长 波长 的 
红 光 ” 光 的 形式 将 其 释放 出 来 的 现象 称 为 菊 光 现象 ,物质 
吸收 光 能 后 所 发 出 的 较 长 波长 的 光 称 为 荧光 (图 
6-4) .再 者 ,分子 所 吸收 的 光 能 可 以 迅速 地 向 邻近 
的 其 他 分 子 传递 ,例如 叶绿素 分 子 在 吸收 光 能 后 可 
以 向 邻近 的 其 他 叶绿素 分 子 传递 所 吸收 的 能 量 ， 
图 6-4 叶绿素 的 吸收 和 发 射 光谱 (aiz & Zeiger 1998 第 四 ,分 子 可 以 将 所 吸收 的 光 能 用 于 推动 某 种 化 学 
CA) 能 量 水 平 示意 图 ; (B) 吸 收效 谱 和 区 光 光 谱 ， 反应 的 进行 , 即 进行 光化学 反应 。 光 合作 用 的 反应 
中 心中 所 进行 的 原初 反应 即 是 范 能 所 推动 的 氧化 还 诛 反 应 。 
在 激发 态 的 训 变 中 主要 采用 上 述 途 径 中 的 何 种 方式 常 取决 于 各 途径 的 能 量 转换 速率 ,激发 态 回 
到 基态 所 采用 的 能 量 转换 途径 一 般 是 在 该 条 件 下 能 量 转换 速率 最 高 的 途径 。 某 一 途径 在 能 量 转换 中 
所 占 的 比例 党 用 量子 产 率 (quantun yield, 了 以 更 表示 ) 来 表示 。 例 如 对 于 光化学 反应 可 用 下 式 表 示 ， 
_ 光化学 反应 的 产物 量 
所 吸收 的 光子 的 总 量 
二 的 数值 可 以 从 0 到 1,6,0 表示 该 途径 不 参与 此 条 件 下 的 激发 态 的 衰退 ,而 1 则 表示 激发 态 的 衰退 完 
全 通过 此 途径 进行 。 各 途径 的 外 值 的 总 和 应 该 是 1.0。 例 如 在 弱 光 条 件 下 ,功能 叶绿体 的 光化学 的 
量子 产 率 大 约 为 0. 95, 而 荧光 的 量子 产 率 为 0. 5, 其 他 途径 的 量子 产 率 可 忽略 ,说 明 在 此 条 件 下 大 部 
分 的 交 能 都 被 用 于 光化学 反应 。 量 子 产 率 的 倒数 称 为 量子 需求 量 Cquantum requirement) ,表示 每 一 


产物 所 和 需 的 光子 数量 。 
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对 光合 作用 的 产物 ,如 ;的 量子 产 率 可 以 进行 精确 的 测量 ,所 测 结 果 表 明 (的 最 高 量子 产 率 大 
约 为 0. 1, 即 每 产生 一 分 子 的 O, 大 约 天 要 吸收 10 个 光子 ,这 是 由 于 每 产生 一 分 子 的 必需 要 经 过 4 个 
光化学 反应 ,详细 内 容 将 在 以 后 的 章节 中 介绍 。 
二 、 叶绿体 色素 

光 能 首先 是 被 色素 分 子 所 吸收 的 ,光合 生物 中 在 光合 作用 过 程 中 吸收 光 能 的 色素 称 为 光合 色素 。 

在 细胞 中 与 光合 作用 相关 的 色素 都 位 于 叶绿体 中 。 
(一 ) 绿色 植物 光合 色素 的 性 质 及 其 吸收 光谱 
光合 色 索 主要 有 叶绿素 (包括 细菌 叶绿素 ) ,类 胡 昔 卜 素 和 攻 胆 素 三 大 类 色素 (图 6-5)， 
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图 6-5 ”一些 光 合 色素 的 分 子 结构 (Taiz & Zeiger 1998) 
(A) 时 绿 素 分 子 有 一 个 由 “上 个 毗 咯 环 蛤 成 的 中 果 环 的 头 , 在 其 中 心 , 镁 原子 与 四 个 氮 原 子 本 位 结合 。 上 时 绿 素 分 子 的 中 只 环 
中 发 生 电子 跃迁 和 氧化 还 原 的 部 位, 中 堪 环 是 亲 水 的 。 尾 部 是 玖 水 的 , 它 插入 腊 的 议 水 区 ,起 到 定位 必用 。{BBY 胡 更 下 
索 , 由 8 个 并 成 二 烯 单位 组 成 的 一 种 四 严 , 舍 有 一 系列 共 辆 双 键 ,两 头 各 有 - -个 对 称 排列 的 此 罗兰 酮 环 。 记 胡 莫 下 家 同时 
作为 天 线 色 素 和 兴 保 护 色 素 。{C} 藻 胆 素 尽 四 个 吡 晓 并 坏 针 构 ,存在 于 玲 细 获 和 红 蔡 的 药 胆 体 里 。 
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绿 薄 和 高 等 慎 物 的 叶绿素 包括 由 绿 素 a 和 是 绿 求 b， 叶 绿 未 4 时 蓝 绿色 , 叶 绿 率 b 旺 黄 绿色 。 叶 
绿 素 分 子 含有 一 个 叶 啉 * 涉 部 "种 一 条 叶 绿 醇 * 尾 部 ”。 中 峡 是 由 4 个 吡 略 环 和 和 1 个 镁 离子 组 成 。 类 胡 
卜 下 素 是 黄色 或 柱 黄 色 的 色素 ,是 多 上 从 异 成 二 涌 长 链 分 子 , 具 有 大 量 的 共 固 双 键 ,分 子 的 两 端 都 有 不 
饱和 的 取代 的 环 已 赔 。 类 肯 葛 让 素 包 含 两 类 色素 :三 葛 卜 素 和 叶 黄 素 。 类 胡 茜 小 素 可 以 和 色素 重 口 
复合 体 结 人 台 ,是 辅助 色素 (accessory pigment) ,但 能 其 从 类 胡 葛 上 仆 素 向 叶绿素 的 传递 效率 比 叶绿素 间 
的 要 低 。 类 调 莫 卡 素 的 另 一 项 重要 功能 是 进行 兴 保 护 。 类 胡 莫 让 素 可 以 狐 灭 激发 态 的 叶绿素 ,而 形 
成 激发 态 的 类 上 骨 莫 卜 率 ,激发 态 的 类 明 曹 卜 素 则 以 热 损耗 的 娘 式 返回 基态 ,这 样 就 避免 了 多 余 的 吸收 
能 量 对 光合 系统 造成 伤害 。 营 胆 素 存在 于 蓝 绿 省 和 红 藻 中 ,化 学 结构 类 似 于 叶绿素 ,是 由 直线 排列 的 
4 个 吡 略 环 构 成 的 化 合 物 ,没有 叶 绿 醇 长 链 和 镁 岗子 。 

高 等 植物 用 于 光合 作用 光 能 吸收 和 传递 的 主要 色素 是 叶绿素 ,从 功能 上 讲 , 叶 绿 素 可 以 分 为 吸收 
和 传递 光 能 的 叶绿素 和 参与 光化学 反应 的 叶绿素 。 大 多 数 的 叶绿素 a 和 全 部 的 叶绿素 b 都 是 参与 吸 
收 和 传递 光 能 的 叶绿素 ,例如 捕 光 色素 蛋白 复合 体 上 的 叶绿素 ， 因 此 也 将 参与 光 能 传递 的 叶绿素 称 
为 天 线 色 素 。 另 有 一 部 分 特 妹 的 叶绿素 a 位 于 光 友 应 系统 复合 体 上 .起 光 反 应 中 心 的 作用 ,它们 吸收 
从 其 他 天 线 色素 传递 过 来 的 能 量 用 于 推动 光化学 反应 的 进行 ,例如 存 PSI 和 PSI 中 光 反 应 中 心 的 特 
殊 对 叶绿素 。 无 论 邢 天 线 色素 或 是 反应 中 心 色 素 , 叶 绿 素 都 是 结合 在 特定 的 涡 白 质 上 ,组 成 色 袁 生 白 
复合 体 行使 其 功能 ， 

光 能 被 色 雪 分 子 吸 收 后 可 能 有 几 种 命运 ,首先 , 光 能 可 以 被 传递 到 光 反 应 中 心 ,用 于 光化学 反应 ; 
其 次 , 光 能 可 以 辐射 成 荧光 的 方式 被 散失 掉 ;再 者 , 光 能 可 以 热 辐射 的 方式 被 损耗 掉 。 色 素 发 射 变 光 
的 能 量 与 用 于 光合 作用 的 能 量 是 相互 竞争 的 ,这 是 叶绿素 a 获 光 常常 被 作为 光合 作用 无 效 指标 的 依 
据 。 此 外 ,分 子 的 葛 光 的 特性 是 由 该 分 子 的 化 学 性 质 及 其 周围 环境 因素 的 相互 作用 所 控制 的 。 因 此 ， 
欧 光 测量 是 无 损 研 究 光 合作 用 过 程 的 重要 手段 。 

不 同 光 合生 物 的 天 线 系统 有 很 大 区 别 。 这 种 差别 反映 了 物种 对 不 同 环 境 条 件 的 适应 以 及 生物 分 
配 两 个 光 系 统 间 光 能 的 功能 需要 。 天 线 系统 的 功能 居 将 所 吸收 的 光 能 高 效 地 传递 到 与 之 相 联 系 的 光 
反应 中 心 。 不 同 光合 生物 的 天 线 系统 的 大 小 有 较 大 差别 。 在 一 些 光 合 细 获 中 每 一 光 反 应 中 心 大 约 具 
有 20~30 个 天 线 色 素 分 子 ; 高 等 植物 大 约 为 每 个 光 反 应 中 心 具 有 200 一 300 个 天 线 色 素 分 子 ; 而 在 一 
些 藻类 中 ,这 一 数值 可 以 达到 数 千 个 ， 

光 能 在 色素 分 子 间 的 传递 并 非 是 以 光 的 形式 在 天 线 色 素 间 传递 ,目前 常用 的 理论 是 共振 转移 
resonance transfer)y 学 说 ( 亦 称 Foster transfer)。 这 种 能 量 的 传递 过 程 有 点 类 似 于 振动 在 音叉 间 的 
传递 , 当 两 个 音叉 足够 接近 时 ,一 个 音叉 上 的 振动 就 可 以 传递 到 另 一 个 音叉 上 。 色 素 分 子 间 的 共振 转 
移 同样 要 求 分 子 闻 有 适当 的 角度 和 足够 接近 的 距离 。 正 是 由 于 色素 分 子 结合 在 天 线 色 素 蛋 白 复 合体 
的 多 肽 链 上 ,天 线 色 素 分 子 间 的 角度 和 距离 才 得 以 确定 和 稳定 ， 光 能 在 天 线 色 素 间 的 传递 效率 是 很 
高 的 ,大 约 有 95 昕 一 99 色 的 被 天 线 色 素 所 吸收 的 光 能 可 以 最 终 传递 到 光 反 应 中 心 , 用 于 推动 光化学 反 
应 的 进行 。 光 能 在 分 子 间 的 传递 过 程 与 光化学 反应 是 不 同 的 ,天 线 色 素 间 的 能 量 传递 过 程 是 单纯 的 
物理 过 程 ,而 光化学 反应 则 涉及 分 子 的 化 学 变化 ，。 

当天 线 色素 所 咀 收 的 光 能 在 色素 间 传 递 时 ,传递 的 方向 是 被 引导 到 光 反 上 应 中 心 的 。 能 量 常 通过 
一 系列 的 色素 分 子 向 光 反 应 中 心 传递 ,这些 色 素 分 子 的 光谱 吸收 峰值 逐步 向 红 端 转移 , 越 是 接近 光 反 
应 中 心 其 光谱 吸收 峰 越 偏 红 端 ,说 明 能 量 在 传递 过 程 中 是 逐步 降低 的 ,例如 光 能 从 叶绿素 b 向 叶绿素 
a 传递 ,叶绿素 b 的 光谱 吸收 峰 为 650nm, 而 叶绿素 a 的 光谱 吸收 峰 为 670nm。 色 素 间 传 递 过 程 中 所 
减少 的 那 部 分 能 量 以 热 的 形式 被 消耗 掉 。 这 样 ,能 量 从 高 向 低 的 传递 可 以 顺利 进行 而 反 向 能 量 传递 
过 程 由 于 能 量 差 的 存在 而 难以 进行 。 因 此 能 量 传递 过 程 中 的 这 部 分 损耗 从 表面 上 看 是 丢失 了 部 分 能 
量 ,但 它 保 证 了 能 量 传递 的 方向 性 和 不 可 道 性 ,使 天 线 色 素 所 吸收 的 光 能 能 够 顺利 地 、 定 向 地 传递 到 
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图 5-f 叶绿体 色素 之 间 的 能 量 传 递 (Taiz & Zeiger 1998) 
光合 色素 距离 反应 中 心 越 近 ,其 激 和 此 能 坊 就 越 高 ,这 样 就 保障 了 能 最 和 反应 中 心 的 传递 。 


天 线 色 素 分 子 都 结合 于 蛋白 质 上 组 成 天 线 色 素 蛋 白 复 合体 ,这 样 就 保证 了 色素 分 子 间 的 适当 的 
距离 和 夹 角 , 有 利于 能 量 的 高 效 传递 。 在 大 多 数 情 况 下 ,天 线 色素 蛋白 复合 体 是 插 人 人 膜 中 的 ,是 类 各 
体 膜 的 腊 恒 白 。 但 在 某 些 光合 生物 中 也 存在 膜 的 外 周 和 蛋白 ,例如 在 不 放 氧 的 绿色 细菌 中 存在 位 于 腊 
外 的 称 为 绿色 体 (chlorosome) 的 天 线 色 率 复合 体 ;在 蓝 药 或 红 沙 的 类 赛 体 中 有 规则 相间 地 排列 在 类 
讲 体 膜 表面 的 称 为 藻 胆 体 (phycobilisome} 的 色素 蛋白 复合 体 。 


(二 ) 叶绿素 的 生物 合成 和 降解 


叶绿素 是 光合 作用 中 最 重要 的 色素 分 子 。 叶 绿 素 不 仅 是 光 能 吸收 和 传递 的 主要 色素 分 子 ,而 且 
是 电子 的 传递 过 程 中 必 不 可 少 的 电子 传递 体 ,特别 重要 的 是 光合 作用 的 原初 光化学 反应 是 在 叶绿素 
分 子 上 完成 的 。 

叶绿素 分 子 的 生物 合成 是 非常 复杂 的 过 程 ( 图 6-7)。 整 个 叶绿素 的 生物 合成 过 程 包括 十 余 步 酶 
促 反 应 步骤 。 可 以 分 为 若干 个 阶段 。 各 阶段 是 可 以 相互 分 离 的 ;但 是 又 是 高 度 协调 和 控制 的 。 由 于 
游离 的 叶绿素 分 子 以 及 其 合成 过 程 中 的 中 间 产 物 是 色素 分 子 , 它 们 可 以 有 效 地 吸收 光 能 但 是 却 无 法 
将 能 量 传递 出 去 ,结果 就 会 形成 对 细胞 有 伤害 的 单线 态 氧 ,因此 在 叶绿素 的 生物 合成 过 程 中 对 各 阶段 
的 严格 控制 和 协调 是 非常 关键 的 。 

在 叶绿素 生物 合成 的 第 一 阶段 , 谷 氮 酸 首先 被 转变 为 氨基 7Y- 柄 成 酸 ,5 氨基 乙酰 两 酸 (5-aminole- 
vulinic acid,ALA)。 在 这 一 反应 过 程 中 分 氨 酸 共 价 地 结合 到 tRNA 上 形成 中 间 产 物 ( 这 也 是 tRNA 
被 用 于 蛋白 质 台 成 以 外 的 极 少 数 小 分 子 生 物 合成 过 程 中 的 一 例 ) 。 之 后 ,两 分 子 的 ALA 聚合 成 胆 色 
素 诛 (porbhobilinogen,PBG)。PBG 将 最 终 形成 叶绿素 的 吡咯 环 。 下 一 阶段 是 4 个 分 子 的 PBG 率 合 
形成 中 啉 结构 。 这 一 阶段 包括 六 步 酶 种 反 应 ,最 终 形成 原 叶 啉 IXtprotoporphyrin 1X)。 

这 里 是 一 个 叶绿素 和 血红 素 的 生物 合成 的 分 支点 。 在 此 分 支点 之 前 ,所 有 的 反应 步 又 都 是 相同 
的 , 而 之 后 的 反应 是 向 合成 叶绿素 进行 或 向 合成 血红 素 进 行 取决 于 何 种 金属 离子 被 播 人 路 啉 的 中 心 。 
如 果 被 插 人 的 是 镁 ,反应 将 向 合成 叶绿素 进行 ;如 果 插 人 铁 则 反应 向 合成 血红 素 进 行 。 催 化 镁 插 人 中 
啉 的 中 心 的 本 是 镁 整合 酶 Cchelatase)，。 
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图 6-7 叶绿素 的 生物 合成 途径 (Taiz & Zeiger 1998) 


下 一 阶段 是 使 再 酸 (propionic acid) 的 一 条 侧 链 环 化 ,形成 叶绿素 的 第 五 个 环 ( 匡 环 ), 生 成 原 叶 绿 
索 酸 酯 (protechlorophyliide) 。 这 一 过 程 需 利用 NADPH 还 原 D 环 的 双 键 ,在 被 子 植物 中 催化 这 一 过 
程 的 酶 是 原 寺 绿 素 酸 酯 氧 还 酶 (protochlorophyllide oxidoreductase,POR), 是 一 被 光 所 驱动 的 反应 。 
非 放 园 的 光合 菌 则 采用 不 同 的 酶 催化 这 一 步骤 而 不 需要 光 的 驱动 。 蓝 细菌 (cyanobacteria) , 药 类 . 低 
等 植物 和 裸子 植物 同时 具有 需 光 的 POR 途径 和 不 需 光 的 途径 。 在 暗中 生长 的 种 子 植物 由 于 无 法 满 
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足 POR 途径 的 需 光 条 件 因而 无 法 合成 叶绿素 ,结果 形成 黄 化 苗 , 黄 化 苗 在 光 下 会 迅速 地 人 台 成 片 绿 素 ， 
转变 为 绿色 .时 绿 吾 乍 物 合 成 的 最 终 瞩 双 是 将 加 上 叶 绿 苹 5Cphytrol) 的 “尾巴 ”, 这 一 步骤 时 让 时 绿 素 合 
叶绿素 的 降解 过 程 是 由 完全 不 同 的 醇 促 反应 党 成 的 。 首 先是 出 叶绿素 旷 (chlorophylase) 作 用 下 
将 叶 绿 醇 尾 除 去 ;再 由 镁 脱 鳌 合 酶 (dechelatase) 将 镁 除去 ;之 后 再 由 依 荐 于 氧 的 加 氧 酶 将 中 啉 结构 打 
开 , 形 成 四 吡 上 咯 (tetrapyrrole) ;四 吡咯 进一步 形成 水 溶性 的 、 无 色 的 产物 。 这些 代谢 产物 被 输出 训 老 
的 叶绿体 并 进 人 人 植物 液 泡 。 叶 绿 素 的 民 澳 产物 并 不 被 循环 使 用 ,但 与 叶绿素 结合 的 色素 重 日 却 是 被 
重复 使 用 的 . 

















(三 ) 叶绿素 蛋白 复合 体 

是 绿 体 中 的 是 绿 豪 有 两 个 重要 的 特点 ;首先 ,所 有 的 叶绿素 都 位 于 类 讨 体 膜 上 , 计 绿 体 腊 上 没有 
叶绿素 (但 有 少 最 类 胡 莫 卜 素 ) ,这 一 点 和 所 有 的 光 反 应 部 是 在 类 鹤 体 膜 上 进行 是 一 致 的 :其 次 ,所 有 
的 叶绿素 者 以 非 共 价 键 排 列 在 特定 的 蛋白 质 上 ,以 蛋白 复合 体 的 形式 存在 ,叶绿素 和 叶绿素 蛋白 间 是 
以 非 共 价 键 结合 ,并 插入 膜 内 。 在 许多 情况 下 ,是 由 组 氨 酸 残 基 与 叶绿素 上 的 镁 离子 形成 配 位 键 。 一 
个 叶绿素 蛋白 的 客 肤 链 上 常 结 侣 多 个 叶绿素 分 子 。 

叶绿素 的 朴 水 时 绿 基 (phytylb 可 能 停 于 蛋白 质 和 膜 脂 间 ,而 其 亲 水 的 趾 听 环 可 能 位 于 蛋白 质 议 。 
这 是 因为 叶绿素 必须 有 严格 的 空间 排列 (方向 . 趾 离 等 ) 才 能 保证 能 量 按 一 定 方向 高 效仿 递 ,而 蛋 归 质 
提供 了 安排 叶绿素 的 框架 。 因 此 光合 作用 的 光 能 吸收 和 传递 都 是 由 类 赛 体 膜 上 的 是 绿 素 蛋 白 复 合体 
完成 的 。 

大 约 有 90 当 的 叶绿素 结合 在 三 类 蛋白 复合 体 上 :中 PSE 和 它 的 天 线 色素 蛋白 ,也 称 为 P700 叶 绿 
素 a 复合 体 或 叶绿素 蛋白 复合 体 1 简称 CPT;@@ 捕 光 叶 绿 素 ab 复合 体 , 简 称 LHC;: 人 PSII 和 它 的 天 
线 色素 蛋白 ,简称 CPa。 

如 果 控 色素 蛋白 所 含 的 叶绿素 分 类 , 则 主要 有 两 类 叶绿素 蛋白 复合 体 : 叶绿素 a 蛋白 复合 体 和 叶 
绿 素 am 蛋白 复合 体 。 这 些 蛋 白 复合 体 上 还 有 胡 莹 卜 素 或 叶 黄 素 ,主要 起 保护 光合 系统 的 作用 。 
1. 绿 素 a 蛋白 复合 体 

叶绿素 a 蛋白 复合 体 具有 下 列 的 一 些 共 同性 质 , 中 结合 叶绿素 as, 含有 睛 胡 葛 卜 素 ; 四 为 高 草 水 性 
蛋白 ,与 反应 中 心 紧密 连 系 ;名 它们 的 分 子 质量 一 般 高 于 叶绿素 a/b 复 合体 ; 凶 它 们 都 是 叶绿体 基因 
编码 的 蛋白 (而 ab 复合 体 通 常 为 核 编 码 ) 。 

构成 叶绿素 a 蛋白 复合 体 的 主要 组 分 是 光 反 应 系统 [复合 体 和 光 反 应 系统 II 复合 体 的 叶绿素 重 
白 复合 体 CPI 和 CPa，CPI 的 分 子 质量 的 110kDa, 结 合 了 叶绿素 总 量 的 30 上 % ,无 叶绿素 b,CPI 外 围 
也 可 能 有 其 内 天 线 结 合 , 组 成 一 个 功能 单位 ,每 -一 个 P700 分 子 约 售 有 100 个 叶绿素 分 子 。CPa 结合 
了 大 约 叶绿素 总 量 的 10%。 
2. 叶绿素 a/b 蛋白 复合 体 

叶绿素 ayb 蛋白 复合 体 又 称 聚 光复 合体 或 捕 光 色素 蛋白 复合 体 (light harvesting complex* 简 称 
LHC) , 它 是 类 襄 体 膜 上 最 丰富 的 蛋白 复合 体 ,LHC 结合 了 叶绿素 a 总 量 的 50 欠 和 所 有 的 叶绿素 b， 
LHC 不 参与 光化学 反应 ,只 起 光 能 传递 的 作用 。 

叶绿素 a/b 蛋白 复合 体 也 具有 一 些 共同 的 性 质 ,名 结合 叶绿素 a 和 b;@ 分 子 质 量 为 20~30kDa， 
并 且 由 核 基因 编码 ;@ 光 诱导 合成 ,在 黑暗 中 生长 的 植物 缺失 ayb 复合 体 ,在 光 下 合成 ;名 叶绿素 a/b 
蛋白 复合 体 具有 某 些 共同 的 氨基 酸 序列 ,用 免疫 方法 证 明 , 一 种 arb 蛋白 复合 体 的 抗体 可 以 与 其 他 
a/b 蛋 白 复合 体 有 交叉 反应 ,说 明 它 们 在 结构 上 有 共性 ,基因 序列 分 析 的 结果 也 表明 它们 具有 某 些 间 
源 的 序列 。 
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在 叶绿素 ab 蛋白 复合 体 的 分 类 上 ,将 叶绿素 ab 蛋 咎 复合 体 分 为 两 类 . 即 LHCI 和 LHCI， 
LHCI 为 PSI 的 天 线 , 而 LHCII 为 PSI 的 天 线 , 它 们 之 下 又 分 为 多 种 类 型 ( 表 6-2)。 


表 6-2 叶绿素 捕 光 色素 蛋 摇 复合 体 的 性 质 








复 台 体 叶绿素 ab 比 这 基因 分 子 质量 kDa 

与 光 系 统 PST 连 系 的 捕 光 复合 体 {ILHC} 

LHC-la 人 20-3.1 dc? 20, 5 

(LHC-I680》 本 18 

LBC-Ib 2 2m thcal 20 

(LHC-1 730) thrad 20 

与 光 系 统 PS 连 系 的 捕 光 息 合 体 

LHC-Ila 4.0 bhp 29 

《CP29) 

LHC-ITP 1. 35 thcbl 27 一 28 
heb? 25 一 27 
ici3 25 

LHC-Ie 2.9 thebi 26.5 

(CP26) 

LHC-IId 1.51 he 24 


{CP24) 





(1) LHCI ”LHC I 是 光 系 统 PSI 的 内 天 线 , 含 有 约 100 个 叶绿素 分 子 , 叶 绿 素 a 和 上 b 的 比率 
atb 一 3~4; 具 有 4( 或 5) 条 多 肽 ,分 子 质 量 大 致 在 10kDa~23kDa 之 间 。LHC I 至 少 具有 两 种 不 同 的 
色素 蛋白 复合 体 ,一 种 具 730nm 的 低温 荧光 , 称 为 LHCI-?730, 另 一 种 具 680nm 低温 荧光 , 称 为 LHCTI 
680。 它 们 可 能 具有 不 同 的 叶绿素 组 成 。 

《2) LHCII LHCIL 是 PSII 的 天 线 ,又 分 为 LHCIHa( 又 称 CP29) .LHCIIb.LHCIIc( 又 称 
CP26) 和 LHCIId( 又 称 CP24) 。CP29 由 两 条 客 肽 链 组 成 ,叶绿素 a :b 为 4~5( 高 于 LHCII 的 1. 2)， 

LHCIIb 是 最 早 发 现 的 叶绿素 a/b 复 合体 ,是 叶绿素 ayb 蛋白 复合 体 的 主要 类 型 ,因此 在 许多 文 
献 中 将 LHCII 简称 为 LHCII, 而 将 LHCIia.LHCIIc 和 LHCIId 称 为 CP29 .CP26 和 CP24。 我 们 在 
下 文中 也 将 采用 这 样 的 提 法 。 

植物 中 大 约 有 50%6 的 叶绿素 是 和 LHCIL 结合 的 。 它 是 光合 系统 PSII 的 主要 天 线 , 主要 分 布 在 
类 囊 体 的 翰 秋 区 。LHCII 的 单 体 含 有 12 个 叶绿素 分 子 (7 个 叶绿素 a 与 5 个 叶绿素 b) ,2 个 类 训 草 小 
素 分 子 。LHCII 的 主要 功能 是 进行 光 能 的 吸收 和 传递 ,提高 捕 光 面积 和 捕 光 效率 ;此 外 ,LHCI 在 光 
能 分 配 的 调节 以 及 光 保 护 反应 中 也 具有 重要 的 作用 。 

自然 状态 下 有 生理 活性 的 LHCII 是 其 三 率 体 。 在 三 聚 体形 成 过 程 中 ,首先 形成 单 体 , 然 后 形成 
三 舍 体 。 三 桶 体 的 形成 与 磷脂 有 关 。 如 果 将 分 离 的 三 聚 体 用 磷酸 脂 瞻 水 解 掉 磷脂 ,三 认 体 就 离 解 成 
单 体 。 因 此 碰 脂 有 稳定 三 聚 体 的 作用 。 不 同 的 膜 脂 可 以 使 LHCII 形成 结构 不 同 的 聚合 体 。LHCII 
的 多 肽 组 成 尚 有 争议 ,有 多 肽 说 和 单 肽 说 两 种 假设 。 多 肽 说 认为 LHCII 是 由 多 各 多肽 (如 三 种 不 同 
的 多 肘 ) 组 成 的 异 光 聚 体 ,提出 的 多 及 有 23 EDa 25 kDa.27kDa 等 等 ;而 单 肽 说 则 认为 LHCII 由 一 种 
多 肤 组 成 的 窒 多 聚 体 ,如 26 kDa 多肽。 

Kuhlbrandt 等 用 电子 结晶 学 方法 以 3. 4A 的 分 辨 率 确定 了 1.HCII 的 结构 (图 6-8)。LHCII 的 单 
体 有 A.B.C 三 个 有 路 腊 的 螺旋 片段 ,分 别 由 31.33 和 20 个 氨基 酸 残 基 构 成 ,其 长 度 分 别 为 46A .49A 
和 30 及 ,并 与 膜 表 面 分 别 形 成 25.30 和 il 度 的 角度 。AA 和 B 间 有 一 定 角 度 的 交 义 和 绞 合 ,它们 的 一 
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图 68 高 等 植物 捕 光 天 线 蛋 和 白 复合 体 LHCII 的 结构 (Buchanan et al. 2000) 
CAIYHCII 的 单 体 结构 示意 图 ;BYLHCIT 的 三 取 体 示意 图 . 


部 分 和 螺旋 间 的 连接 序列 位 于 膜 外 ,C 则 完全 埋 在 膜 内 。 各 螺旋 的 顺序 是 .和 A、C,B。 叶 绿 素 的 中 啉 环 
相对 于 膜 平面 秋 直 ,分 上 下 两 层 排列 。 其 中 一 层 的 叶绿素 趾 啉 环 大 致 形成 一 图, 而 另 一 层 则 大 致 形成 
新 月 彤 ,两 层 问 在 一 端 相互 倾斜 ,使 两 层 间 的 叶绿素 十 啉 环 相 所 接近 到 13~14A 的 距离 。 

叶绿素 在 LHCITI 中 的 排列 保证 了 其 六 的 适当 距离 和 和 角度 ,使 能 量 可 以 在 其 间 高 效 地 传递 。 

CP29 可 能 与 PSII 的 光 反 应 核心 紧密 结合 。CP24 可 能 有 一 条 多 肽 ,叶绿素 a :小 十 ]。 它 可 能 
位 于 PSII 的 外 围 。 


第 四 节 ” 光 反 应 中 心 和 电子 传递 过 程 
一 、 光 合作 用 的 光化学 反应 


在 弧 大 多 数 生 物 中 ,利用 光 能 生成 化 学 能 的 过 程 都 是 光化学 反应 , 即 利 用 光 能 推动 氧化 还 原 反 应 
的 进行 。 在 适 盐 的 细菌 日 alobacterium haiobium 中 发 现 一 类 光驱 动 的 质子 泵 ,质子 的 传递 是 兆 诱导 
的 构象 变化 而 不 是 氧化 还 原 所 驱动 的 。 光 被 跨 膜 的 视 黄 醛 (retinal) 结 合 重 白 吸收 后 ,引起 构象 变化 ， 
将 质子 从 细胞 质 排 出 ,质子 再 经 膜 上 的 ATP 合成 酶 流 网 细胞 质 , 利 用 跨 膜 pH 梯度 产生 ATP。 这 是 
目前 所 发 现 的 惟一 的 不 同 于 光合 作用 的 和 用 光 能 产生 ATP 的 形式 。 
光合 作用 是 生物 体 中 最 大 规模 的 和 用 光化学 反应 进行 生物 合成 的 过 程 。 光 合作 用 中 的 光化学 反 
应 是 在 光合 反应 中 进行 的 。 当 叶绿素 吸收 的 光 能 传递 到 光 反 应 中 心 时 ,在 光 反 应 中 心 会 发 生 一 个 光 
化 学 反应 。 这 个 光化学 反应 的 重要 特点 是 形成 电荷 的 分 离 。 光 化 学 反应 的 过 程 可 以 用 一 个 中 心 色素 
分 子 P( 在 这 里 中 心 色素 分 子 也 是 原初 电子 供 体 ) ,电子 供 体 驴 及 一 个 原初 电子 受 导 A 在 受到 光 能 激 
发 后 的 电荷 分 布 变 化 来 说 明 。 在 原初 反应 过 程 中 , 天线 色素 分 子 吸 收 的 光 能 经 传递 到 达 反 应 中 心 的 
中 心 色素 分 子 P,P 被 激发 成 激发 态 P* 同时 给 出 电子 给 原初 受 体 A, 这 时 了 被 氧化 成 为 带 正 电荷 的 
P+ 而 A 被 还 原 为 带 负电 荷 的 A- ,这 样 就 形成 了 电荷 分 离 。 电 荷 分 离 可 以 进一步 进行 ,P 叉 可 以 从 
电子 供 体 品 获得 电子 ,DD 则 被 氧化 为 D' ,其 结果 是 卫 被 氧化 而 A 被 还 原 ,P 又 恢复 到 原状 。 此 过 程 
可 归纳 如 下 : 
DPA— SDP.A— DP.A -一 -Dr.P.A (6. 6) 
原初 的 电荷 分 离 经 过 一 系列 电子 载体 的 传递 就 形成 了 电子 的 流动 。 电 荷 分 离 的 原理 之 一 在 于 各 
电子 传递 体 在 空间 上 排列 成 适合 于 电子 正 向 传递 的 状态 , 而 不 利于 电荷 重新 结合 (recombination)， 
» 1l28 : 


这 些 电 子 传递 载体 不 仪 归 有 相应 顺序 网 氧 还 电位 ,而 用 在 空间 上 也 有 严格 的 分 布 要 求 。 这 样 的 空间 
分 布 是 由 蛋白 复合 体 的 形式 进行 组 织 的 ， 一 系列 的 电子 传递 载体 结合 在 蛋白 多肽 链 上 并 组 成 蛋白 复 
合体 ,形成 了 固定 的 最 有 和 锌 十 电子 传递 目 向 传递 进行 的 几何 排列 。 电 子 的 传递 方向 是 由 电位 低 的 载 
体 向 电位 高 的 载体 进行 ;每 -~ 步 电子 传递 都 会 伴随 善 能 量 的 损耗 ,这 样 的 能 其 消 耗 阻止 了 电子 的 逆向 
传递 ,也 就 保证 了 电子 有 效 的 下 向 传递 。 
二 、 光 反应 中 心 
光合 作用 的 反应 中 心 是 植物 吸收 光 能 进行 原初 光化学 反应 的 场所 , 它 是 由 原初 电子 供 体 (primar 


ry electron donor, P) 、 原 初 电子 受 体 Cprimary electron acceptor， 上 ?等 电子 传递 体 , 以 及 维持 这 些 电 
子 传递 体 的 微 环境 所 必需 的 蛋白 质 组 成 的 色素 蛋白 复合 体 。 


(一 ) 需 氧 光合 生物 具有 两 个 光 反 应 中 心 


需 氧 光合 生物 具有 两 个 光 反 应 中 心 的 发 现 最 初 来 自 观察 到 红 降 和 双 光 增益 的 现象 。 

Emerson 发 现 当 用 波长 在 680nm 以 上 的 光照 射 时 ,虽然 在 叶绿素 吸收 的 有 效 范围 由 ,但 光合 作 
用 的 量子 产 率 却 急剧 于 降 , 称 为 红 降 现象 (图 6-9) 。 如 果 在 引起 红 降 的 光照 (如 700nm) 的 同时 ,在 外 
加 一 个 短波 的 光照 (如 680nm) , 则 量子 效率 可 以 提高 并 且 有 增益 , 称 之 为 双 光 增益 (图 6-107。 红 降 和 
双 光 增益 的 现象 说 明了 在 光合 系统 中 存在 两 个 相互 串联 的 光 反 应 中 心 。 


量子 产 率 


相对 站 全 速率 
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法 Ha 远 红 光 红 光 远 红 光 + 红 光 
时 间 
图 6-9 ”光合 作用 光 反 应 的 红 降 效应 图 10 光合 作用 的 双 光 增益 效应 
(Taiz & Zeiger 1998) {Taiz & Zeiger 1998) 
在 波长 大 于 680nm 的 远 红 光 区 ,量子 产 烙 急剧 下 降 , 表 明 远 红 光 和 远 红 光 周 时 了 若 射 ,比较 两 种 沧 分 别 进 行 腿 射 对 光合 
红 光 单独 不 能 有 效 地 枫 动 光合 作用 。590nm 附近 量子 产 额 的 巡 率 有 增益 的 效应 。 向 上 和 向 下 的 第 头 分 别 表示 光照 的 开 
下 贱 是 由 于 对 炎 助 色素 吸收 的 尖 的 利用 效率 较 低 所 引起 。 和 美 。 


现在 已 经 明确 ,在 利用 水 作为 光合 作用 原料 的 植物 ,例如 高 等 植物 的 电子 传递 的 过 程 中 有 两 个 光 
反应 系统 , 即 PSII 和 PSI。 这 两 个 光 反 应 系统 具有 一 些 共同 的 特点 ,例如 它们 核心 都 是 出 两 条 对 称 的 
多 肽 组 成 ,它们 都 利用 “特殊 对 ”的 叶绿素 分 子 作为 中 心 色素 分 子 或 原初 电子 供 体 ,它们 的 原初 电子 受 
体 是 一 个 叶绿素 或 去 镁 叶绿素 分 子 , 等 等 ,说 明 这 两 个 光 反 应 中 心 下 能 具有 共同 的 进化 来 源 。 人 得 是 这 
两 个 光 反 应 中 心 也 有 一 些 完全 不 同 的 特点 ,它们 具有 不 同 的 最 终 电子 受 体 ,PSIl 的 最 终 电 子 受 体 是 质 
醋 , 而 PSI 的 最 终 电子 受 体 是 铁 氧 还 蛋白 (ferredoxin) 。 因 此 可 以 将 它们 分 为 两 类 光 反 应 中 心 :1 型 光 
反应 中 心 和 了 工 型 光 皮 应 中 心 。 在 喜 氢 的 蓝 菌 (cyanobacteria) 和 藻类 、 高 等 植物 中 ,同时 含有 这 两 类 反 
应 中 心 , 光 系 统 了 为 1 型 ; 光 系 统 贡 为 工 型 。 这 两 个 反应 中 心 串 接 起 来 ,氧化 水 和 形成 低 氧 化 还 原 电 
位 用 于 还 原 NADP+ 。NADP+ 和 ATP 用 于 还 原 CO 产生 有 机 物 。II 型 产生 氧化 电位 分 烈 氧 ,1 型 则 
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利用 忆 型 产生 的 电子 还 原 和 ADD ， 

在 类 襄 体 一 节 中 ,我 们 已 经 说 明光 系统 I 和 和光 系统 1 在 类 历 体 上 的 分 布 在 空间 上 是 分 离 的 。 由 
于 这 种 字 间 分 离 的 现象 ,在 阿 个 光 系 统 间 必须 有 电子 传递 体 的 扩散 使 电子 得 以 在 两 个 光 系 统 间 进行 
传递 ,此 外 ,两 个 光 系 统 问 并 不 需要 一 一 对 应 的 关系 ,完成 PS I 和 PS 工 间 电 子 传递 的 是 共同 的 质 醒 
库 ,PS 1] 各 PS 了 分 别 向 质 醒 库 传递 电子 或 取得 电子 ,PS 林 [将 电子 传递 给 质 醒 使 质 醒 还 原 ,向 PSI 从 
质 醒 库 取 得 电子 使 质 本 氧化， 事实 上 ,在 叶绿体 中 光 系 统 工 的 数 基 往往 多 于 光 系 统 荆 在 首 多 情况 下 ， 
PSI:PST 的 比率 太 约 为 ].5: 1。 这 种 比率 关系 常 随 环 境 的 光 条 件 而 变化 。 蓝 细菌 (cyanobacteria) 
和 C: 植 物 的 维 管束 着 细胞 的 叶绿体 中 PS 工 的 数量 则 远 多 于 PS 11， 

根据 对 一 些 厌 气 的 光合 细菌 的 研究 发 现 ,I 地 和 II 玖 分 别 分 布 在 两 类 其 氧 的 光合 细菌 中 。 对 这 些 
细 阔 中 光 扩 应 中 心 的 研究 使 我 们 对 光合 作 有 内 反应 中 心 的 认识 有 了 突 仆 性 的 进展 ， 

(二 ) 开 型 光 反 应 中 心 

硫 或 非 硫 的 紫色 光合 细菌 以 及 某 些 绿色 细 苦 (chloroflexus) 含 有 J 型 光 反 应 中 心 。JI 型 光 反 应 
牛 心 的 特征 是 以 柄 作为 电子 的 最 终 受 体 , 又 称 醒 型 反应 中 心 。 

紫色 细 苦 (RAodopseudomonas viridis) 的 光 反 应 中 心 是 1 型 光 友 应 中 心 ，20 世纪 60 年 代 末 ， 
Reed 和 Clayton 从 紫色 光合 细菌 中 纯化 出 光合 反应 中 心 复合 体 ,经 过 近 二 十 年 的 努力 ,直到 80 年 代 
牛 期 ,二 位 德国 科学 家 Hartmut Michel .Johann Deisenhofer 和 Robert Huber 才 成 功 地 得 到 了 紫色 光 
合 细菌 反应 中 心 色素 蛋白 复合 体 的 三 维 晶体 ,并 利用 X 射线 术 射 分 析 方 法 首次 在 原子 水 平 上 确定 了 
其 三 维 空间 结构 ， 这 一 成 就 是 光合 作用 研究 的 -个 里 程 砍 ,是 首次 对 上 膜 整合 蛋 自 以 及 光 反 应 中 心 的 
高 分 辩 率 结构 分 析 , 他 们 因此 获得 1988 年 诺 贝 尔 奖 。 

紫色 光合 细菌 的 光 反 应 中 心 的 蛋白 部 分 包括 四 条 多 上 肘 链 亚 基 (图 6-11A)。 其 中 两 个 蛋白 亚 基 称 
为 Light} 和 Mimediumy) 亚 基 , 反 应 中 心 的 电子 传递 体 细菌 叶绿素 对 (BCh1); ,细菌 叶 绿 索 BChl 和 
BChlw .细菌 脱 镁 叶绿素 BPhr 和 BPhw , 质 醒 Qs。 和 @ 等 都 在 这 两 个 多 肽 链 上。L 和 M 亚 基 各 自 具 有 
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(B) 
图 6-11 红 傣 单 胞 菌 的 光 反 应 中 心 (Taiz B. Zeiger 1998) 
膜 中 的 11 个 等 状 物 代表 穿越 膜 的 蛋 卢 质 嵘 旋 , 方 块 代表 叶绿素 类 的 色素 。 膜 外 的 方块 找 袁 血红 素 。 叶 绿 泰 a 中 的 2 
个 分 子 形成 “特殊 对 ”， 它 旦 光 话 性 部 分 。 电 子 从 特殊 对 开始 ,依次 传递 到 去 镁 时 绿 紊 和 留 。(A) 红 假 单 胞 菌 光 反应 中 
心 铺 构 的 具 意 图 ,5B) 红 候 单 胞 苦 的 光 反 应 中 心 的 电子 传递 ， 
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5 个 跨 膜 的 螺旋 ,相对 于 膜 的 中 层面 具有 双重 的 对 称 性 ,而 且 有 相同 的 电子 传递 体 。 尽 管 有 这 样 的 对 
称 性 ,电子 从 (BChl); 通 过 Qs 传递 到 Qs 的 过 程 仍然 内 在 上 亚 基 上 进行 ,用 目前 流行 的 电子 传递 理论 
还 很 难 解释 这 个 细 随 反应 中 心 的 特性 ,特别 是 为 何 优先 使 用 工 亚 茜 。 第 三 个 严禁 是 H(heavy) 亚 基 ， 
具有 一 个 蜂 膜 的 片段 ,主要 位 于 细胞 质 的 一 合 。 第 四 个 亚 基 是 Ciecytochrome) 亚 基 ,位 于 膜 周 
《periplasmic)y 一 侧 ， 

紫色 光合 细菌 的 光 反 应 中 心 的 原初 的 电子 供 体 Po 是 一 对 网 茵 叶绿素 (BChl); , 称 为 特 跌 对 (spe- 
cial pair} 叶 绿 素 ( 赂 6-11B)。 这 是 光 反 应 中 心 进行 光化学 反应 的 部 位 。 目 前 - 般 认为 在 所 有 的 光合 
反应 下心 都 压 利 用 这 样 的 特殊 对 叶绿素 进行 光 和 化 学 能 的 转换 ， 

由 于 高 等 植物 光合 系统 PSH 中 电子 传递 反应 与 紫色 细菌 反 应 中 心中 的 是 类 似 的 ,因此 高 等 植物 
光合 作用 的 研究 受益 非洲 。 高 等 植物 光 反 应 中 心 PSII 中 是 两 个 亚 基 号 1 和 了 D2 组 成 的 异 构 的 光 反 应 
中 心 ,这 两 个 亚 基 与 亚 基 和 M 亚 基 具 有 很 高 的 同 源 性 。PSII 的 原初 电子 供 体 ,氧化 态 P680 是 一 个 
很 强 的 氧化 物 , 它 的 氧化 还 原 电 位 为 | 1. 1V( 在 细菌 中 仅 约 + 0. 4V) ,因而 可 以 从 水 中 获取 电子 , 它 是 
生物 体 中 发 现 的 最 强 的 氧化 体 。P680 也 是 叶绿素 a 的 “特殊 对 ”, 但 是 色素 的 相对 排列 似乎 与 紫色 细 
菌 中 原初 供 体 (BChD; 的 不 同 ,而 且 激 子 偶 联 的 程度 也 较 验 。 在 还 原 的 一 边 ,PSII 与 厌 氧 紫色 细菌 系 
统 相同 ,它们 都 具有 脱 镁 叶绿素 和 质 柄 Q。、Qs 作 为 电子 受 体 。 虽然 在 这 两 个 光 反 应 系统 中 的 这 些 辅 
助 因子 的 化 学 结构 并 不 相同 ,但 是 它们 具有 基本 相同 的 氧化 还 原 电位 以 及 相同 的 电子 传递 比率 常数 ， 
正 是 这 些 相 似 性 将 PSII 和 紫色 细菌 的 光 反 应 中 心 归 类 为 II 型 光 反 应 中 心 。 

(三 ) 型 光 反应 中 心 

绿 硫 光合 细菌 和 阳 生 光合 细菌 (heliobacteria) 会 I 型 光 反 应 中 心 。1 型 光 反 应 中 心 的 特征 是 以 具 
有 低 氧 化 还 原 电位 的 铁 - 硫 中心 作 为 电子 的 最 终 受 体 , 又 称 铁 硫 型 反应 中 心 。 

I 型 光 反 应 中 心 的 原初 电子 传递 过 程 在 很 多 方面 是 与 1 型 系统 中 相似 的 。 原 初 的 电子 供 体 仍 然 
是 一 对 特殊 的 叶绿素 。 但 是 与 I 型 反应 中 心 不 同 , 需 氧 和 厌 氧 系统 在 这 里 产生 的 氧化 还 厌 电 位 都 大 、 
约 为 0.4Y。 第 一 个 受 体 可 能 是 一 个 单 体 叶绿素 , 接 下 来 的 电子 传递 体 是 一 个 质 醒 分 子 。 与 1 型 反应 
中 心 不 同 , 这 个 质 醒 是 还 原 态 的 并 有 旦 质子 化 , 它 具 有 很 低 的 氧化 还 原 电 位 ,因此 可 以 将 电子 提供 给 最 
化 的 直子 受 体 ,这 个 最 终 电子 爱 体 是 4Fe-4S 中 心 。 所 有 在 工 型 系统 中 的 这 些 活 牙 的 氧化 还 原 辅助 因 
子 都 结合 于 两 个 相似 或 完全 相同 的 蛋白 ,这 两 个 蛋白 形成 与 匡 型 反应 中 心 类 似 的 上 其 有 双重 对 称 性 的 
二 聚 体 。 可 是 ,I 型 和 了 TI 型 蛋白 二 些 体 具有 显著 的 不 同 , 即 I 型 二 聚 体 结 合 了 估量 的 集 光 叶 绿 素 。 低 
气 化 还 原 电 位 (EE, 一 一 0.7) 的 4Fe-4S 中 心 则 通过 另外 的 铁 - 硫 中 心 以 还 原 NAD! 和 NADP+ ,这 些 铁 - 
硫 中 心 是 与 反应 中 心 二 聚 体 的 外 表 而 相 联 系 的 蛋白 结合 的 。 

PSI 反 庶 中 心 也 具有 - -个 通过 P700 和 4Fe-4S 中 心 的 双重 对 称 的 轴 。 


三 、 电 子 传递 链 


光 各 作用 的 光 反 应 过 程 的 基本 上 昆 在 四 个 蛋白 复合 体 上 进行 的 , 即 PSIT.Cytbsf、PSI 和 ATP 合 
成 酶 。 如 前 所 述 ,在 高 等 植物 的 光合 作用 体系 中 有 两 个 光 反 应 系统 ,即兴 系统 I 和 光 系 统 ,这 两 个 反 
应 中 心 遂 过 光 能 形成 电荷 分 离 ,推动 电子 的 传递 ,这 两 个 光 反 应 系统 申 接 起 来 ,从 水 中 夺取 电子 (形成 
质子 并 放出 氧气) 并 通过 一 系列 的 电子 传递 体 将 电子 传递 到 NADP* 使 其 还 原形 成 NADPH ;在 电子 
传递 的 同时 形成 跨 类 襄 体 膜 的 pH 梯度 ,用 于 ATP 的 合成 。NADPH 和 ATP 用 于 还 原 CO: 产 生 有 
机 物 的 过 程 。 因 此 ,电子 传递 链 是 光合 作用 霸 成 同化 力 的 核心 环节 。 

根据 电子 的 传递 顺序 和 其 半 氧 还 电位 作 图 ,所 得 图 形 如 图 6-12 所 示 , 称 之 为 光合 作用 电子 传递 的 
Z 链 (Z scheme)。Z 链 是 光合 作用 中 电子 传递 的 主要 途径 ， 
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图 612 光合 作用 光 反 应 ZZ 链 电子 传递 示 音 图 (Buchanan et al. 2000) 
( 太 )Z 链 电子 传递 体 的 气 还 电位 示意 图 ;CB)2 链 上 蛋白 复合 体 在 类 总 体 腊 上 的 分 布 
及 电子 传递 示意 图 。 


(一 ) 电子 传递 链 的 组 成 


光合 作用 电子 链 的 重要 特 人 性 是 它们 大 都 结合 在 特定 的 蛋白 复合 体 上 ,这些 蛋白 复合 体 包 括 光 系 
统 工 .细胞 色素 复合 体 Cytbsf 和 光 系 统 ,在 光 系 统 I 和 细胞 色素 复合 体 Cytbsf 疝 有 质 醒 在 其 间 传 递 
电子 ,而 在 细胞 色素 复合 体 Cytbef 和 光 系 统 之 间 则 有 质 蓝 素 进行 电子 的 传递 。 
1， 光 系统 开 复 合体 

光合 电子 传递 链 上 的 第 一 个 蛋白 复合 体 是 光 系 统 II。 光 系统 开 是 多 亚 基 的 蛋白 复合 体 (图 
6-13)， 它 利用 光 能 推动 一 系列 的 电子 传递 反应 ,导致 水 裂解 为 氧 和 质子 ,释放 出 氧气 ,并 将 电子 传 到 
质 醒 (PQ) 。 光 系统 II 推动 的 反应 可 以 表示 为 : 

2H,O+2PQ + 3, 0, +2PQH, (6.7) 

(1) 光 系 统 1[ 复 合体 的 组 成 和 结 攀 PSIH 复合 体 结合 有 许多 色素 分 子 , 包 括 大 约 250 个 叶 绿 
索 ( 时 绿 素 a 和 上 以 及 及 胡 昔 下 素 . 叶 黄 素 (lutein) ,新 黄 素 (neoxanthin) 和 紫 黄 质 (violoxantin) 。 

组 成 高 等 植物 和 藻类 的 完整 光 系 统 0 的 蛋白 复合 体 的 多 肢 有 20 余 种 。 这 些 多 肽 包括 PSII 的 天 
线 重 白 ,PSII 反应 中 心 蛋白 .与 水 的 裂解 和 氧气 形成 相关 的 蛋白 质 以 及 维持 该 复合 体 所 必需 的 和 蛋白质 
等 ( 表 6-3)。 

PSH 反应 中 心 或 称 PSII 核心 (core) 是 指 PSII 复合 休 上 与 光化学 反应 和 电子 传递 直接 相关 的 蛋 
扬 多 歧 , 进 行 光化学 反应 的 特殊 对 叶绿素 和 各 种 电 了 于 传递 体 郡 结合 在 这 些 蛋 白 多 上 肽 上 。 目 前 认为 ,高 
等 植物 PSII 反应 中 心 蛋白 组 成 为 :D1.D2 .细胞 色素 b;;s ( 具 & 和 B 亚 基 ) 以 及 psbl 基因 产物 等 五 种 多 
肽 。Dl 和 D2( 分 子 项 量 32kDa 和 34KDa) 具有 类 似 于 紫色 光合 细菌 的 光 反 应 中 心 的 工 亚 基 和 M 亚 
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图 6-13 光 系 统 ICPSID 复 合 兵 结 均 (Buchanan et al. 2000) 


基 的 构 型 , 呈 双 重 对 称 性 ,电子 传递 体 主要 结合 在 这 两 条 多 肽 上， 
表 6-3 光 系 统 PSI 核心 复合 体 的 蛋白 亚 基 





蛋白 名 上 肽 基 央 基因 的 性 置 分 子 质量 ,下 Da 功能 
栈 水 窗 肪 
D1 psbA 叶绿体 32 友 诺 中 心事 及 
D2 psBB 叶绿体 34 反应 中 心 多 肢 
CPA7 psbC 叶绿体 51 结合 天 线 色 家 
CP43 psbD 叶绿体 4 结合 无 线 色 素 
细胞 色 奈 bsss 
亚 基 psbE 叶绿体 9 末 知 
亚 基 0 叶 媒 体 4 未 知 
PsbH 一 PsbM pH pbN 叶绿体 3.8 一 10 未 知 
22kDa 8 细 胸 核 22 光 棵 护 
达 水 密 肘 
33kDa pO 细胞 楼 33 放 氧 
23kDa psbP 细胞 核 23 旋 氧 
17kTPa pp 细胞 核 17 放 氧 
10kDa psbR 细胞 核 10 未 知 





光 系 统 I 复合 体 具有 自身 的 天 线 蛋 白 ,如 CP29 和 CP24, 它 们 结合 在 光 系 统 I 复合 体 上 成 为 该 
复合 体 的 内 天 线 。 一 些 蛋 白 多 肢 涉 及 水 的 裂解 和 氧气 的 形成 ,将 在 以 下 进行 详细 的 介绍 。 男 有 一 些 
蛋白 多 肘 的 功能 目前 尚 不 明了 ,但 除去 这 些 多 上 肽 后 不 能 形成 稳定 的 光 系 统 [复合 体 结构 ,因此 这 些 和 蛋 
白 可 能 在 稳定 光 系 统 工 复 合体 的 结 移 方面 有 重要 作用 ， 

光 系 统 工 复 合体 在 体内 主要 以 二 京 体 的 形式 存在 ,并 有 结合 和 外 天 线 ( 如 LHC ID 形成 超级 复合 
恒 。 

《2)》 PSIY 上 的 电子 传递 在 PSII 反 应 中 心 上 电子 的 传递 过 程 是 : 

* 133 4 


DI-161T yr 一 P68O+ PRSD 一 Pheo 一 Qa— Qn 

P680 为 特殊 对 叶绿素 a, 是 PSII 的 反应 中 心 色素 ,其 吸收 光谱 的 峰值 为 680, 因 此 称 为 P6880。 当 
P680 被 激发 ,将 电子 传递 给 脱 镁 叶绿素 (Phec) ,形成 P680+ Pheo- 对 ,一 旦 P6801 产生 ,就 会 从 Dl 委 
白 亚 基 上 161 位 的 酯 气 酸 碱 基 (D1-161Tyr, 过 去 也 称 ?2) 夺 取 电 子 ,D1-161Tyr 给 出 电子 后 又 通过 Mn 
聚集 体 从 水 分 子 中 得 到 电子 .同时 使 水 分 子 裂解 ,形成 分 子 气 和 质子 。 而 Pheo- 将 电子 传递 给 牢固 结 
合 于 D2 的 质 醒 Qs , Qa 又 将 电子 传递 给 位 于 D1 上 的 男 一 质 醒 Qa 。Qa 得 到 第 一 电子 后 仍然 停留 在 
PSI] 复合 体 上 ,直到 下 一 次 电子 传递 发 生 , 得 到 两 个 电子 后 形成 PQHL 并 释放 到 膜 脂 中 。 

(3) 水 的 氧化 的 过 程 ”水 分 子 是 光合 作用 电子 传递 过 程 的 最 初 的 电子 提供 者 ,PSII 通过 氧化 
水 而 获得 电子 。 从 水 分 子 中 夺取 电子 或 者 说 氧化 水 是 PSII 的 重要 功能 。 

水 的 氧化 可 由 下 式 表示 

2 开口 一 ~ 口 十 4H+ 十 4e (6, 8) 

在 水 氧化 的 化 学 过 程 中 ,水 被 氧化 .裂解 ,放出 氧气 ,需要 2 分 子 的 水 产生 1 分 了 的 氧气 ,其 中 有 4 
个 电子 的 传递 ,因此 PSII 需要 积累 四 个 氧化 等 量 物 以 便 从 商 个 水 分 子 中 提取 四 个 还 原 等 量 物 
(4e/4HT) 来 产生 一 个 氧气 分 子 。 

Pierre Joliot 在 20 世纪 60 年 代 现 察 到 , 当 适 应 了 黑暗 条 件 后 ,用 非常 短暂 的 脉冲 强 光 上 照射, 发现 
在 第 一 和 第 二 次 照射 时 ,几乎 不 产生 氧气 ,而 在 第 三 次 照射 时 ,产生 最 大 的 氧气 释放 量 , 之 后 的 照射 都 
产生 氧气 并 逐 汤 达到 稳定 的 氧气 释放 量 ( 图 6-14A)。 之 后 ,Kok 等 提出 水 氧化 的 S$ 态 转换 机 制 (S 
state mechanism) ,得 到 广泛 的 接受 。 


(A) {B) 














放 
所 
量 
AT 
1 上 上 1 1 上 | 4 1 1 ] 
GG 24 6 8 10 12 14 16 18 20 22 24 26 
拘 光 半数 
[CO (D) 
Me ~ Mn’ | Mo MN Mn? 
sw > Mn © CK ps > Mn} |D1 多 及 上 的 
Ss | 组 氨 酸 配 位 刍 
eat 


a | 
\ 放 
\ "\ 
\\ 
pe AN 
2 N 
“i \ 
pg 93 了 六 a 
Po el \ 
> | NS -本 
tC LN\ Wy \ 
1 3 3 AN 
5 + 有 5 \™ 
4 \ 放 y 
1 
-一 NA 


3 3 CE > Mn 压 Mn 
2 人、 2 Mnt Mo > 壤 Oo 
Sy C 
Cl 
Mm Win3+ 
i > ina+ 多 Ca 


图 6-14 光 系 闹 工 的 故 氧 机制 (Taiz 六 Zeiger 1998) 
( 态 ) 和 植物 放 氛 量 与 闪光 次 数 的 关系 ; {BB) 放 氧 过 程 的 S 状态 模型 ; iC) 不同 S 状态 所 对 应 的 锋 豪 集体 氧化 状态 ， 
{了 和 习 全 集体 与 .Ca 和 口 的 结构 关系 。 
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5 状态 转换 机 制 认 为 :水 的 氧化 是 在 称 为 放 氧 复合 体 (oxygermrevolving cormplex) 的 系统 中 进行 
的 。 在 水 的 氧化 过 程 中 水 的 氧化 系统 存在 到 S 等 状态 ,依次 代表 较 高 的 氧化 状态 。 它 们 可 以 被 泊 
照 所 驱动 ,由 一 个 状态 各 另 一 顺序 地 进行 转换 。 当 达到 状态 号 时 ,系统 就 会 放出 氧气 并 回 色 状态 &S 
《无需 光 输 人 ) ,这 个 过 程 称 为 S-S, 循 环 ( 图 6-14B)。 状 态 是 不 稳定 的 ,只 是 短暂 下 在 的 暂 坟 ,而 在 
黑暗 中 ,状态 5S 和 5 也 会 发 生 亡 变 而 回 到 状态 S ,因此 在 暗中 水 氧化 系统 大 约 有 374 处 于 状态 而 
174 处 于 状态 S% ， 这 就 是 为 什么 在 适应 黑暗 后 ,需要 两 次 光 脉 冲 达 到 最 高 放 氧 量 。 此 外 ,每 次 光 脉 证 
后 ,有 些 放 气 复合 体会 发 牛 两 次 状态 的 转换 ,而 有 些 放 握 复合 体 可 能 不 发 生 状 态 的 转换 ,在 若 十 次 照 
射 后 , 放 和 气 复 合体 可 能 处 于 各 种 不 同 的 状态 ,因此 照射 所 引起 的 放 氧 量 逐 渐 达 到 稳定 的 状态 。 

水 的 裂解 所 引起 的 质子 释放 似乎 并 不 是 与 氧 的 释放 直接 侦 联 。 氧 的 释 总 发 生 在 状态 循环 的 最 后 
一 步 , 调 质子 的 释放 可 能 是 在 气 释 放 之 前 ,质子 可 能 并 非 来 源 于 水 的 部 分 氛 化 ,而 可 能 是 来 自 放 毛 复 
合体 上 代 白 质 的 某 些 可 离子 化 的 氮 基 酸 集 团 。 由 于 放 乞 复合 体位 于 类 右 体 的 训 腔 一 侧 , 因 此 水 氧化 
所 释放 的 质子 将 直接 进 人 类 囊 体 腔 。 这 也 是 形成 跨 类 砷 体 膜 pH 樟 度 的 重要 因素 。 

鳃 是 水 氧化 所 以 不 可 少 的 元 素 。 目 前 的 理论 认为 ,S 状态 的 转换 代表 着 斤 原 子 的 不 同 的 氧化 状 
访 。 这 个 过 程 包 括 由 四 个 镭 原 子 组 成 的 聚集 体 , 称 为 儿 聚 集体 (Mn clustery)。 这 些 锰 原 子 被 四 个 独立 
的 光化学 反应 依次 转化 为 高 价 的 状态 ,每 一 次 P680 被 区 激发 从 D1-161Tyr 得 到 一 个 电子 , 狗 谋 集体 
就 会 转变 到 一 个 新 的 氧化 状态 ,直到 氧气 的 放出 , 锐 际 集体 又 回 到 原初 的 状态 。 这 样 就 形成 鳃 聚集 体 
氧化 状态 的 循环 (图 6-14C)。Mn 紊 集体 在 类 训 体 的 腔 面 可 能 与 Dl 众 白 紧密 地 连接 在 一 沦 。 此 外 , 实 
验 表 明 Ca 和 CD 也 是 水 的 氧化 过 程 所 必需 的 ,但 是 这 些 离子 在 放 氧 过 程 中 的 具体 作用 月 前 还 不 清 
楚 ( 图 6-14D) 。 

在 PSII 蛋白 复合 体 的 腔 面 有 一 个 由 三 条 分 子 质 量 分 别 为 16kDa、23kDa、33kDa 的 才 居 链 所 组 成 
的 复 全体 帽 结 构 , 它 们 对 于 水 分 子 的 氧化 是 需要 的 。 用 实验 去 除 它 们 ,水 的 氧化 就 会 被 抑制 .重组 后 
妥 可 恢复 ,因此 这 个 蛋白 结构 加 上 Mn 依 集 体 , 合 称 为 放 氧 复合 体 (oxygen-evolving complex, (EC) 。 
这 三 条 肤 链 的 功能 可 以 是 结合 Cas+ 和 Ci ,同时 保护 Mn 集 集 体 免 受 外 部 还 原 剂 的 影响 。33kDa 多 
肽 可 能 起 稳定 Mn 舍 集 体 的 作用 。 

2. 细胞 色素 bsf 复合 体 

细胞 色素 hef 复合 体 在 PSII 和 PSI 光 反应 复合 体 间 进行 电子 的 传递 ,催化 还 原 态 的 质 醒 (PQH;) 
的 氧化 和 质 体 蓝 (PC) 的 还 原 ; 并 与 些 偶 联 地 把 质子 从 类 厢 体 的 基质 转移 到 类 惠 体 腔 ,建立 起 跨 膜 的 
pH 裤 度 ,形成 侣 成 ATP 的 动力 ;此 外 , 它 还 有 调节 PSIHU 和 PSI 间 能 量 分 配 以 及 NADPH 和 ATP 比 
例 的 功能 ， 

(1) 光 反 应 系统 复合 体 和 细胞 色素 bef 复合 体 间 的 电子 载体 ”细胞 色素 bsf 复合 体 在 光合 电子 
传递 过 程 中 ,并 不 直接 地 从 PSII 接受 或 向 PSI 提供 电子 。 在 细胞 色素 bs[ 复合 体 与 PSI 和 PSI 间 的 
电学 传递 是 通过 一 些 可 扩散 的 电子 载体 进行 的 。 

在 PSIE 和 细胞 色素 bsf 复合 体 之 间 的 电子 载体 是 质 本 (plastodquinone,PQ) ， 质 柄 是 脂 溶性 分 
子 ,在 膜 脂 中 进行 扩散 运动 , 质 醒 有 氧化 态 (PQ) .还 原 态 (PQH:) 和 半 柄 (PQ ) 等 几 种 状态 (图 6-15) 。 
-分 子 PQH: 可 携带 2 个 电子 和 2 个 质子 。 质 醒 是 类 厢 体 膜 上 最 丰富 的 电子 载体 ,与 PSII 有 很 高 的 
比率 (不 同 说 法 ,有 40 5: 1; 也 有 8 : 1), 因 此 也 称 之 为 质 桶 库 (PQ poocbD 。 质 醒 不 仅 传递 电子 ,而 且 在 
质子 跨 膜 形成 质子 梯度 中 起 重要 作用 。 

在 细胞 色素 bsf 和 PSI 之 间 的 电子 载体 是 质 蓝 素 (plastocyanin,PC) ,也 有 称 质 体 蓝 的 。 质 蓝 素 是 
水 洲 性 的 蛋白 质 ,分 子 质量 40KDa, 由 4 条 多 肽 组 成 ,每 条 多 肽 上 含有 1 个 铜 原子 ,结合 在 组 握 酸 残 基 
上 ,还 有 ?个 硫 原子 结合 于 胱 氮 酸 残 基 上 。 氧 化 态 的 PC 是 蓝 色 的 。 可 以 携带 1 个 电子 并 传递 给 
PS1， 质 蓝 素 的 电子 传递 可 以 被 HgCh 所 抑制 ( 班 塞 -.SH 基 , 阻 止 电子 向 PSI 传递 )。 质 蓝 素 存在 于 
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图 5-15 质 栈 结 构 及 本 的 不 同 气 化 状态 (Taizs &. Zeiger 155o) 


类 枚 体腔 内 。 由 于 质 蓝 素 是 由 核 基因 编码 的 蛋白 质 ,必须 经 叶绿体 膜 和 类 讼 体 膜 两 个 膜 系统 才能 进 
人 类 春 体 襄 腔 。 

如 前 所 述 , 光 反应 系统 PSIT 和 PSI 在 类 于 体 膜 上 的 分 布 在 空间 上 是 分 离 的 ,因此 在 两 者 间 的 电 
子 传递 必然 涉及 电子 传递 体 的 扩散 。 细 胞 色素 bef 复合 体 是 较 大 的 蛋白 复合 体 ,难以 在 膜 脂 中 迅速 扩 
散 , 因 此 完成 这 种 电子 传递 中 的 蛋白 复合 体 间 扩 散 过 程 的 主要 是 质 醒 或 质 蓝 素 。 

(2) 细胞 色素 bef 复合 体 的 组 成 和 结构 ”细胞 色素 bof 复合 体 在 植物 体内 以 二 聚 体形 式 存 在 。 
细胞 色素 bsf 复合 体 单 体 有 4 个 主要 亚 基 : 细 胞 色素 .细胞 色素 be ,Rieske 蛋白 和 亚 基 IV( 表 6-4)，。 


表 6-4 幼 胞 色素 kf 复合 体 的 多 肽 亚 基 














蛋白 于 肤 基因 基因 的 位 置 分 子 质量 /EDa 功能 

Cytf PetA 叶绿体 32 Cytf 脱 辅 基 原 白 
Cyt be betB 叶绿体 24 Cytbs 脱 输 基 丝 白 
RFeS perC 绍 胞 核 19 Rieske 脱 辅 基 钥 白 
亚 基 IY petD 叶绿体 17 质 醒 结合 
PetG，PetM perG: perM 细胞 核 4.0 未 知 

Petl, Pet 叶绿体 3,4 未 知 


细胞 色素 f 含 1 个 c 型 血红 素 , 分 子 质量 33kDa, 由 叶绿体 基因 zet4 编码 , 含 285 个 氨基 酸 。 接 
近 心 端的 251~270 位 氨基 酸 残 基 形 成 跨 膜 v 螺旋 ;1 一 250 位 氨基 酸 残 基 突 出 于 棵 腔 中 ,其 中 Co 和 
Hs 具有 很 高 的 遗传 保守 性 ,可 能 是 c 血红 素 的 结合 部 位 。 

细胞 色素 bs 合 2 个 bs 型 血红 素 , 分 子 质 量 23kDa; 由 叶绿体 基因 peiB 编码 , 含 214 个 氨基 酸 残 
基 , 有 4 个 联 膜 0 螺旋 CA,B,C.D) ,在 AB 跨 膜 “螺旋 之 间 和 CD 跨 膜 a 螺旋 之 间 存 在 两 个 两 性 螺旋 
区 ,存在 于 类 厢 体 膜 的 靶 腔 一 侧 。 

Rieske 蛋白 (RFeS) 售 有 1 个 ?Fe2S 复 ,分 子 质量 20kDa; Rieske 蛋白 由 核 基因 petC 篇 码 , 洛 有 
179 个 氨基 酸 残 基 , 可 能 具有 1 一 2 个 跨 膜 螺旋 ,也 有 推测 可 能 无 跨 膜 螺旋 , 而 是 一 个 附着 在 类 麻 体 
内 表面 ,突出 于 圳 腔 中 的 外 和 蛋白。Rieska 蛋白 可 能 有 两 种 ,分 子 质量 相同 ,但 等 电 点 不 一 样 , 分 别 为 
5, 1 和 5. 4, 因 此 在 细胞 色素 hsf 的 二 聚 体 中 可 能 分 别 具 有 不 同 的 Rieske 和 蛋白 。 

亚 基 IV 被 认为 是 质 体 醒 的 结合 蛋白 ,分 子 质量 17kDa, 由 叶绿体 基因 peiD 编码 ,含有 160 个 氨 
基 酸 残 基 , 有 3 个 跨 膜 = 螺旋 , 跨 膜 = 螺旋 间 有 1 个 两 性 螺旋 区 。 亚 基 IV 位 于 类 圳 体 腊 的 赛 腔 一 全 ， 
可 能 是 还 原 态 质 醒 PQH: 的 结合 部 位 , 即 Q, 部 位 。 在 亚 基 Cytbe 和 亚 基 1V 的 膜 基 质 侧 有 许多 保守 的 
序列 ,推测 是 气 化 态 质 醒 (PQ) 结 合 的 部 位 , 即 QQ. 部 位 。 

另外 还 有 一 些小 分 子 质 量 亚 基 , 其 生理 功能 不 明 。 

(3) 细胞 色素 bsf 复合 体 上 的 电子 传递 ”在 整个 光合 电子 传递 链 中 ,PSII 与 细胞 色素 ksf 复合 
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体 之 间 进 行 电子 传递 的 是 PQH: ,而 在 细胞 色素 bef 复合 体 和 PSI 之 间 进 行 电子 传递 的 是 质 体 蓝 
(PC)。 细 胞 色素 bef 复合 体 可 以 看 着 是 氧化 还 原 复 类 , 它 催化 PQH; 的 氧化 和 PC 的 还 原 ,即将 电子 
从 PaH: 传递 到 PC.。 值得 注意 所 是 ,一 分 子 质 醒 传 递 的 是 2 分 子 的 电子 和 2 分 子 的 质子 ,而 PC 只 传 
递 电 子 但 并 不 传递 质子 ,因此 细胞 色素 bsf 复合 体 在 PQH: 向 PC 传递 电子 的 过 程 中 .一 部 分 自由 能 被 
细胞 色素 bsf 复合 体 转变 为 质子 的 驱动 力 ,把 质子 从 类 蕊 性 外 的 基质 中 跨 膜 转移 到 类 冲 体 的 腔 中 , 形 
成 跨 膜 的 质子 梯度 

电子 在 细胞 色素 be 复合 体 上 的 确切 传递 过 程 尚 无 定论 。 目 前 被 广泛 承认 的 标准 模型 是 本 循环 
( 马 铂 环 ) 异 型 (Q cycle)( 图 6-16) 。 


(A) 第 一 次 周转 
基质 便 





类 讲 体 腔 侧 





猩 616 细胞 色素 bef 复合 体 的 电子 传递 和 质子 跨 膜 转移 的 模型 - 一 质 醒 循环 《Buchanan et al 2000) 
细胞 色素 bef 复合 体 通 过 两 次 周转 完成 一 次 入 循环 ,传递 两 个 电子 并 将 4 个 质子 从 基质 侧 转 运 到 类 可 体 的 腔 内 ， 


已 循环 模型 认为 :在 细胞 色素 bsf 上 有 两 个 醋 的 结合 部 位 ;一 个 是 还 原 态 醒 (PQH;) 结 合 和 氧化 
的 部 位 , 称 为 醋 的 氧化 中 心 (Q,); 另 一 个 是 氧化 态 的 配 (Q) 结 合 和 还 原 的 部 位 , 称 为 本 的 还 原 中 心 
(Q)。@% 位 点 在 类 压 体 膜 的 吾 腔 一 俩 ;而 QQ: 位 点 在 类 襄 体 膜 的 基质 一 侧 。 此 外 ,在 细胞 色素 bsf 复合 
体 上 的 两 个 细胞 色素 bs 有 所 不 同 , 一 个 称 低 电位 的 be 或 b ,与 Q& 位 点 在 同 侧 ; 另 一 个 称 高 电位 的 bs 
或 bu 与 Q 位 点 在 同人 出 。 当 PQH; 在 & 位 点 被 氧化 时 ,第 一 个 电子 经 PQH: 一 RFeS->Cyt 全 ~PC 迁 
径 5 亦 称 高 电位 电子 传递 途径 ?进行 传递 ,而 它 的 第 二 个 电子 则 经 低 电 位 电子 传递 途径 传递 , 即 PQH: 
一 Cyt b(b ?一 细 牙 色素 b 《bn)。PQH; 失 去 两 个 电子 的 同时 ,将 两 个 质子 释放 到 类 襄 体 腔 中 ,被 氧化 
成 PQ。 被 还 原 的 bn 把 QQ 位 点 的 PQ 还 原 为 半 醋 阴离子 PQ ,在 下 一 次 PQH: 电 子 传 递 时 从 基质 获 
取 Ht ,将 PQ 还 原 为 PQH;。 这 样 ,每 2 个 PQH; 在 & 位 点 氧化 就 会 有 4 个 电子 进行 传递 ,2 个 经 高 
电位 电子 传递 途径 将 PC 还 原 , 另 两 个 传递 到 PQ. 位 点 产生 1 个 PQH; ,同时 ,向 类 训 体 腔 中 释放 4 个 
质子 ,从 基质 吸收 2 个 质子 。 这 就 是 一 个 忆 循 环 ,其 总 的 效果 是 :氧化 1 分子 PQH;: 为 PQ, 向 前 传递 2 
个 电子 , 跨 异 运转 4 个 质子 。 

但 是 细胞 色素 bsf 复合 体 上 的 两 个 细胞 色素 bs 的 氧 还 电位 相近 ,因此 彼此 间 难 以 进行 电子 传递 ， 
同时 ,虽然 有 证 据说 明 存 在 细胞 色素 bef 复合 体 的 @Q. 位 点 ,但 却 找 不 到 QQ 位 点 。 为 了 解决 细胞 色素 
bs 各 无 法 进行 电子 传递 的 问题 ,因此 提出 半 醒 循环 模型 。 半 醒 循 环 模型 和 醒 循 环 模型 与 醋 循 环 模型 
的 不 同 之 处 在 于 :虽然 在 半 醒 模型 中 第 一 个 电子 的 传递 途径 与 醒 循 环 模型 中 的 高 电位 电子 传递 途径 
相同 ,但 第 二 个 电子 的 传递 在 半 醒 模型 中 作为 电子 载体 的 是 PQ 而 不 是 细胞 色素 b。PQH: 在 失去 第 
一 个 电子 后 ,释放 2HT+ ,成 为 PQ ,扩散 跨 膜 到 基质 一 侧 ,将 电子 传 给 bun。 这样 就 避免 了 细胞 色素 bs 
的 电子 传递 问题 。 但 半 梗 模型 仍 不 能 解释 Q. 位 点 的 问题 ,因此 有 关 细 胞 色素 bef 复合 体 的 电子 传递 


问题 仍 有 待 探 索 。 
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3， 光 系统 工 复合 体 [PS 了 
光 系 统 I 从 质 蓝 素 接 受 电 子 , 利 用 光 能 推动 电子 传递 ,最 终 将 电子 传递 到 铁 氧 还 蛋白 。 从 这 个 角 
度 看 ,可 以 把 PSI 作为 一 个 氧 还 酶 系 ,氧化 PC 还 原 铁 氧 还 蛋白 ,因此 亦 可 以 称 为 PC: 铁 氧 还 蛋白 氧化 





基质 向 面 


图 E17 光 系 统 IIPSD 复 人 台 体 结构 示意 图 
2000) 





{Buchanan et al. 


(1) 光 系 统 工 的 组 成 和 结构 PSI 含 有 11 一 13 
种 多 肽 .100 个 左右 的 叶绿素 a、 几 个 胡 昔 卡 素 .2 个 维 
生 素 Ki( 叶 梗 ) 和 和 三 个 4Fe-4S 中 心 。 绿 藻 和 高 等 植物 
还 全 有 内 天 线 捕 光 色素 蛋白 复合 体 ICLHCT) , 约 含 月 
100 个 左右 叶绿素 分 子 , 故 此 把 PSI( 十 LHCD 也 称 为 
PSL200。 因 此 ,对 于 高 等 植物 和 蔡 类 来 说 , 光 系 统 I 
复 台 体 包 括 了 光 系 统 工 核 复合 体 (core complex) 和 内 
天 线 LHCTI。 

光 系 统 工 的 核 复合 体 是 有 多 条 蛋白 多 肽 亚 基 组 成 
的 ( 表 6-5)。PsaA .PsaB 和 PsaC 三 条 多肽 链 组 成 反 
应 中 心 多 肤 。 在 反应 中 心 之 外 ,PSI 复合 体 还 有 有 许多 
种 蛋白 多 肪 ,这 些 和 蛋白 的 功能 目前 大 部 分 还 不 十 分 了 
解 ,根据 它们 在 类 于 体 膜 上 的 位 置 ,可 以 分 为 内 在 蛋白 
(intrinsic protein) 和 外 在 蛋白 (extrinsic protein) ,外 
在 蛋白 又 可 分 为 基质 面 外 蛋白 extrinsic stromal 
protein) 和 腔 面 蛋白 (lumenal protein) (图 6-17)， 


囊 和 5 光 系 统 PSI 核心 揽 合体 的 焉 白 亚 基 














蛋白 名 及 基因 基因 的 位 置 分 子 质 量 上 Da 功能 
朴 水 雪 肽 
PsaA psuA 叶绿体 83 反应 中 心 名 有 眩 
PsaB psaB 叶绿体 82 皮 应 中 心 多 肢 
PsaG psaG 细胞 核 11 未 知 
Psal psal 叶绿体 生 未 知 
了 PsaJ，PsaIM 疡 sa ，PsaRAT 叶 绿 体 5 3.5 未 知 
PsaK, Psal, PsaK, psaL 细胞 核 8. 4, 18 未 知 
亲 水 多 肘 
基质 而 
PsaC psaC 叶绿体 8 FeS 脱 辅 基 蛋 日 
PsaD paaD 盎 胞 核 18 结合 铁 氧 还 蛋白 
PsaE psaE 细胞 核 10 循 纸 电子 传递 
PsaH psali 细胞 核 lo I.HC-I 的 连接 
腕 面 
PasaF psaP 纽 胸 核 17 结合 质 蓝 素 
PsaN pray 细 胸 核 10 未 知 


目前 普遍 认为 ,所 有 的 与 电子 传递 有 关 的 有 机 或 无 机 因子 都 是 结合 在 三 条 多 肽 链 上 , 即 由 PsaA、 
psaB 各 psaC 基因 上 所 编码 的 PsaA、PsaB 和 PsaC。PsaA 和 PsaB 是 PSI 光 反 应 中 心 的 基本 和 多肽 结构。 
它们 组 成 跨 膜 的 对 称 异 二 聚 体 结构 , 除 FA/Fa 外 ,所 有 电子 载体 都 结合 在 这 个 异 二 聚 体 上 。PsaA 和 
PsaB 的 分 子 质 量 为 82~83kDa,PsaA 具有 750 左右 氨基 酸 残 基 ,PsaB 具有 730 左右 氨基 酸 残 基 , 两 
者 454 左 右 相同 。 蓝 细菌 的 与 真 核 生物 的 有 95% 以 上 的 同 源 性 。PsaA 和 PsaB 由 叶绿体 基因 编码 ， 
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属 问 一 操纵 子 .同时 转录 。PsaA 和 BB 也 是 色素 结合 的 场所 。 几 乎 所 有 PSI 核 复合 体 上 的 时 绿 素 a 都 
与 该 二 聚 体 结合 ,此 外 还 有 月 胡萝卜 束 。PsaCc 位 于 基质 面 ,分子 质 量 8. 9kDa, 含 80 个 所 基 酸 残 基 , 由 
叶绿体 基因 编码 ,高 度 保 守 ( 商 等 植物 间 的 同 源 性 大 于 9553) ,是 Fs /Fs 的 结合 场所 ,都 具有 两 个 相同 
的 结构 域 CXXCXXCXXXCP, 提供 Fs 和 Fas 铁 硫 中 心 的 配 位 基 。 

PsaF 是 惟一 已 知 位 于 类 毒 体腔 面 的 蛋白 质 。PsaF 为 核 基因 编码 蛋白 , 分 子 质量 约 17kDa。PsaF 
有 5 个 重要 的 亲 水 区 域 , 富 信赖 氨 酸 。PsaF 的 主要 功能 是 参与 质 蓝 素 与 PSI 的 结合 和 电子 传递 。 
PsaD 是 位 于 基质 面 的 多 肘 , 为 核 基因 编码 蛋白 ,分 子 质量 约 15kDa, 它 的 功能 是 为 铁 气 还 蛋白 Fd 结合 
提供 位 点 。PsaE 也 是 位 于 基质 面 的 多 上 肽 , 它 可 能 与 循环 电子 传递 和 Fd 的 结合 有 关 。 

PSI 含有 一 些 低 分 子 质 量 的 位 于 类 压 体 膜 内 的 异 白 ,它们 可 能 有 -一 些 共 同 的 功能 ,如 稳定 或 促进 
和 蛋白 复合 体 和 膜 脂 间 的 相互 作用 。 

(2) 光 系 统 I 复 合体 十 的 电子 传递 ”PSI 复合 体 上 的 电子 传递 的 途径 是 :P700 一 A 一 和 一 
Fx 一 Fs /Fp。PSI 从 PC 接受 电子 并 把 电子 传递 给 Fd。 

P700 是 PSI 的 原初 电子 贷 体 ,目前 一 般 认 为 是 一 对 时 绿 宫 a 分 子 , 其 吸收 光谱 的 峰值 为 680, 央 
此 称 为 P700。P700 的 氧 还 电位 为 十 430mV, 受 激发 的 P700" 的 氧 还 电位 为 一 1200mV, 是 生物 界 氧 
还 电位 最 低 的 分 子 之 一 。As 是 一 个 叶绿素 a 分 子 , 与 P700 的 距离 不 到 20 扩 。Au 的 还 原状 态 (接受 电 
子 后 ) 胡 不 稳定 ,或 者 将 电子 传递 给 Ai ,或 者 与 P700 形成 电荷 结合 。A: 是 次 级 电子 受 体 ,为 两 个 叶柄 
分 子 。 但 是 在 电子 传递 过 程 中 似乎 只 有 一 个 叶柄 是 必需 的 ,在 抽 提 实验 中 , 当 抽 所 去 除 - :个 叶 醒 后 ， 
电子 从 P700 到 Fd 的 传递 依然 可 以 进行 。Fx 是 PSI 中 三 个 铁 硫 中 心 之 一 。Fx 为 4Fe-4S 中心, 由 4 个 
半 腌 氨 酸 残 基 提 供 配 位 键 。Fx 位 于 PsaA 和 PsaB 之 间 , 所 需 的 配 位 键 可 能 由 PsaA 和 PsaB 共同 提 


供 























Fs/Fs 的 电子 传递 仍 不 明确 。 从 氧 还 电位 看 ,电子 的 传递 顺序 似乎 是 ; Fx 一 Fa (一 580mY) 一 
F,( 一 520mV)>Fd。 但 是 HgCl 处 理 后 ,Fa 被 选择 性 失 活 , 因 为 HgCls 可 能 与 表面 的 Fe-S 中 心 作用 ， 
因此 ,Fas 可 能 位 于 复合 体 的 表面 ,而 与 怀远 一 些 , 电 子 传递 的 顺序 似乎 可 能 是 Fx 一 Fa 一 Fz 一 FEd。 因 
此 目前 对 电子 在 Fs 和 Fs 间 的 传递 顺序 问题 还 不 明确 。 因 此 常 将 两 者 合 称 Fa /Fe。 

4， 铁 拨 还 蛋白 

铁 氧 还 蛋白 (Ferredoxin,Fd) ,分 子 质 量 17kDa 左右 ,具有 2Fe-2S 族 . 

铁 氧 还 蛋白 20 世纪 60 年 代 初 被 发 现时 曾 引 起 巨大 的 反响 ,因为 它 是 在 吡啶 核 苷 酸 、 黄 素 重 和 白 
(flavoprotein) .血红 素 蛋 白 (hemoproteim 之 外 所 发 现 的 又 一 类 新 的 电子 载体 。 

铁 氨 述 蛋 白 为 可 洲 性 电子 载体 ,在 PSI 还 原 后 ,可 以 将 电子 用 于 多 种 生物 还 原 过 程 , 如 还 原 硝酸 、 
亚 硝 酸 .NADP., 国 氮 酶 等 。 

还 原 NADP 是 铁 氢 还 蛋白 最 重要 功能 之 一 。 其 反应 是 在 Fd: NADP 还原 酶 (FNR) 催 化 下 进行 。 
FNR 分 子 质 量 为 33kDa, 会 1 分 子 黄 霄 腺 味 叭 二 核 苷 酸 (FAD)。 一 般 认 为 FNR 在 类 囊 体 的 非 埃 鸽 
区 ,也 发 现 安 可 以 和 细胞 色素 bs /复合 体 结合 在 一 起 ，FNR 通过 黄 素 将 H+ 转移 到 NADP” ,完成 非 
循环 电子 传递 。Fd 也 可 以 将 电子 传递 到 细胞 色素 bs ,再 传递 到 质 醒 ,形成 围绕 PSI 的 循环 电子 传递 。 

严格 地 说 , 铁 氧 还 蛋白 是 光合 电子 传递 的 最 终 产 物 ,在 无 NADP1 的 情况 下 ,加 入 铁 氧 还 蛋 蝗 , 仍 
然 可 以 光合 改 气 和 产生 ATP。 此 外 , 铁 氧 还 恤 白 也 参与 循环 电子 传递 。 再 者 , 铁 氧 还 蛋白 是 CN,S 
疝 化 的 中 心 ;在 碳 同 化 中 , 铁 氧 还 蛋白 还 与 硫 氧 还 蛋白 的 还 原 有 关 。 


(二 ) 环 式 电子 传递 


环 式 电子 传递 的 存在 虽然 早已 得 于 证 明 ,但 其 途径 并 不 很 明确 。 从 目前 的 研究 结果 看 , 环 式 电子 
传递 可 能 是 多 途径 的 。 
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PSII 上 可 能 存在 通过 细胞 色素 bsss 的 环绕 PSI] 的 电子 循环 ,此 循环 由 柄 提供 电子 给 细胞 色素 
bss 后 传递 给 与 P 680 紧 密 结 合 的 光合 能 量 传递 体 叶绿素 a 传递 给 P680。 在 饱和 光照 下 , 约 有 15 闻 
的 电子 进行 此 循环 。 也 有 实验 说 明 在 光 系 统 ll 内 有 去 镁 叶绿素 ~ 细胞 色素 bs 一 P680 的 电子 循环 途 


电子 还 可 以 经 Fd; 质 醒 氧 还 酶 作用 下 从 Fd 传 
递 给 质 本 (图 6-18); 也 可 以 从 Fd 直接 传递 给 细胞 
色素 bf 复合 体 , 还 可 以 将 NADPH 转换 为 
NADH ,然后 由 NADH 脱氧 酶 将 电子 传递 给 质 梗 。 

植物 通过 Z 链 的 电子 传递 ,产生 ATP 和 
NADPH, 用 于 碳 的 固定 .但 是 ATP 和 NADPH 
的 需求 量 是 随 代 谢 的 和 生理 的 状态 而 改变 的 。 当 
电子 通过 PSI 和 细胞 色素 bsf 复 合体 进行 循环 传 
递 ,此 时 虽然 没有 NADP 的 生成 ,但 由 于 电子 的 传 
递 仍 然 形 成 跨 膜 的 pH 梯度 ,因此 仍 有 ATP 的 合 
上 成。 植物 通 过 PSI 的 环 式 电子 传递 可 以 在 光照 或 
CO 不足, 或 光 抑 制 的 条 件 下 ,满足 ATP 合成 的 需 
要 。 此 外 某 些 需要 ATP 的 代谢 过 程 也 可 能 由 循环 
电子 传递 来 提供 ATP, 例 如 这 一 途径 是 CGC 植物 维 
管 辅 细胞 叶绿体 中 作为 提 殿 碳 网 定 所 需 ATP 的 重要 途径 。 此 外 ,一 些 循环 途径 可 能 在 消耗 掉 多 人 宗 的 
光 能 ,保护 光合 作用 系统 中 起 作用 。 


第 五 节 ATP 的 合成 


如 前 所 述 ,电子 传递 的 结果 不 仅 是 使 NADP 还 原 , 同 时 还 形成 了 跨 类 襄 体 膜 的 pH 梯度 。 这 种 跨 
类 面体 膜 的 pH 梯度 正 是 ATP 合成 的 能 量 来 源 。 由 于 光合 作用 电子 传递 而 引起 的 ATP 的 合成 , 称 
光合 碰 酸 化 (photophosphorylation)。 党 合作 用 和 ATP 
殉 酸 化 偶 联 的 现象 是 20 世纪 50 年 代 由 Daniel Arnon 等 
人 发 现 的 。 发 生 电 子 传递 而 不 伴随 磅 酸化 则 称 为 去 偶 联 
《uancotpling) 。 

目前 认为 ,ATP 的 合成 是 通过 化 学 渗透 机 制 (chemi- 
osmotic mechanism) 在 类 豆 体 上 的 ATP 合成 醇 上 进行 
的 。 








图 6-18 电子 经 Pa 的 循环 传递 途径 
{Buchanan et al. 2000} 


ror 


叶绿体 的 ATP 合成 酶 又 称 光合 磷酸 化 反应 偶 联 因 
子 Ccoupling factor) ,是 直径 约 10nm 的 球 型 颗粒 , 它 是 由 
跨 膜 的 CE 单位 和 位 于 类 训 体 基质 侧 起 催化 作用 的 CF 
单位 所 组 成 。ATP 合成 酶 只 存在 于 与 基质 直接 相 接触 的 
类 可 体 (基质 类 囊 体 和 基 粒 类 囊 体 的 非 霹 释 区 ) 的 外 表面 
上 。ATP 合成 酶 CFo-CFi 不 仅 在 ATP 的 合成 反应 中 起 
关键 的 作用 , 它 同时 具有 ATP 酶 的 活性 , 即 可 以 利用 水 图 519 AIP 合成 酶 结构 (Buchanan ct al 2000) 
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解 ATP 的 能 量 进行 质子 的 跨 膜 运输 ， 

太 TP 合成 酶 分 为 已 和 让 两 部 分 (图 6-19)。 忆 只 是 松散 地 连结 在 Fu, 上 ,在 低 浓 度 离子 (特别 是 
Mg:") 条 件 下 脱离 F。。F, 当 脱离 Fo 时 ,表现 为 ATP 了 酶 的 活性 ,因此 P 对 于 俏 联 因子 的 ATP 合成 功 
能 是 很 重要 的 。F。 和 和 Fl 都 是 多 亚 基 的 蛋白 复合 体 ( 表 6-6) 。 


表 6-6 ATIP 合成 酶 的 蛋白 亚 基 











蛋白 多 肽 基因 基因 的 位 置 分 于 质量 ,kDa 功能 
CF: 
亚 基 atpA 叶绿体 55 催化 
业 基 atpB 叶绿体 54 殿 化 
亚 基 atpC 细胞 核 36 控制 质子 流 
亚 基 atpD 细胞 槟 20 CFL 利 CFo 的 结合 调控 
亚 基 atpE 叶绿体 15 ATP 柄 活性 的 抑制 
Ch 
I atpF 叶绿体 17 使 CF, 与 CF 结合 
II atpo 将 胞 核 16 使 CFo 与 CF1 结 全 
TI atpH 叶绿体 质子 的 输送 
IV atpl 叶绿体 27 司 CF 与 CF; 结 合 
《一 ) CH 


CF; 的 分 子 质量 大 约 为 325kDa, 其 中 包括 5 个 亚 基 ,ax 亚 基 55~56kDa, “长 条 ” 形 ;B 亚 基 52 一 
54kDa, “椭圆 * 形 ;Y 亚 基 37kDa;6 亚 基 21 一 25kDais 亚 基 14kDa。 它 们 的 组 成 比例 为 a: :了 : 6:e 
=3:3:1]:1:1, 

a 亚 基 和 和 BB 亚 基 交 替 排 列 组 成 “ 头 部 "中空 的 六 角形 。a 亚 基 可 能 还 有 将 CF 结合 到 CF 的 作用 。 
而 CF 的 ATP 结合 位 点 是 在 B 亚 基 上 。7Y 亚 基 位 于 «和 8B 组 成 的 “六 角形 ”的 空 阶 , 对 催化 起 重要 作 
用 。 它 含有 大 量 半 胱 氨 酸 残 基 ( 约 每 个 肽 链 含 4 个 ) , 半 胱 氨 酸 残 基 对 酶 的 活性 是 很 重要 的 。ATP 酶 
在 黑暗 中 是 失 活 的 , 酶 活 可 以 被 光 或 二 硫 苏 糖 醇 (DTT) 激 活 ,可 能 是 由 于 对 亚 基 上 二 硫 键 的 影响 。6 
亚 基 位 于 柄 部 ,连结 着 CF 和 CF,。。 去 除了 亚 基 对 ATP 酶 的 活性 没有 影响 , 它 主要 趟 阻止 H”"“ 湛 潮 ” 
的 作用 ,因此 可 以 通过 影响 质子 的 通过 来 调节 光合 碰 酸 化 。s 亚 基 对 质子 的 通过 也 有 影响 ,去 除 它 会 
刺激 ATP 酶 活性 而 加 上 后 有 可 抑制 ATP 酶 活性 。 总 的 来 说 ,CF; 的 可 能 多 肽 结构 是 ;由 a 和 8B 亚 基 
加 上 7 亚 基 组 成 它 的 头 部 :由 “的 一 部 分 以 及 3 和 *。 亚 基 组 成 柄 部 ”; 

利用 N- 乙 基 , 顺 丁 烯 二 酰 亚 胺 (与 一 SH 基 反 应 测量 结果 表明 。 在 黑暗 中 Y 亚 基 上 的 一 SH 被 
“埋藏 "在 多 肽 链 中 ,而 在 光 下 又 暴露 出 来 ,用 与 一 SH 结合 的 药物 处 理 使 ATPase 的 活性 增加 ,说 明 
一 SH 对 ATP 合成 具有 调节 作用 。 光 对 CFo-CFi 的 活化 作用 不 仅 是 适 过 跨 类 窜 体 膜 ApH, 此 外 还 通 
过 硫 氧 还 蛋白 系统 。 硫 皂 还 蛋白 通过 其 他 叶绿体 蛋白 来 改变 亚 基 上 的 一 SH。 当 处 于 非 活 化 状态 时 ， 
光合 磷酸 化 需要 更 高 的 ApH。 

叶绿体 的 CF 和 线 粒 性 的 王者 具有 ATP 酶 活性 ,但 两 者 有 不 同 的 特点 。CF 的 激活 需要 有 一 SH 
基 化 合 物 ,如 二 硫 苏 糖 醇 。 在 F 上 6 个 核 苷 酸 结合 位 点 中 3 个 在 ATP 水 解 中 发 生 迅 速 的 交换 ,推测 
是 催化 位 点 ,而 另 3 个 位 点 上 ATP 和 ADP 的 交换 , 远 较 酶 促 反应 为 缓慢 , 称 为 非 催化 位 点 ,这 些 位 点 
也 许 在 调节 ATP 酶 的 活性 上 起 作用 。 催 化 位 点 位 于 R 亚 基 , 而 非 催化 位 点 在 " 和 日 亚 基 的 交 面 上 或 
其 中 之 -上 。 催 化 位 点 是 协同 作用 的 ,单个 位 点 的 催化 速率 很 慢 ,而 当 底 物 结合 于 第 二 位 点 时 ,催化 


速率 可 提高 19 一 10 倍 。 
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() CF, 


Cpa 册 TITJIH、 和 TY 四 个 亚 基 组 成 ， 

亚 基 工 分 子 质量 18 一 19kDa; 亚 基 [分子 质量 16kpa; 亚 基 III 分 子 质 量 8kDa; 亚 基 1V 分 子 质 量 
27kDa。 它 旨 的 分 子 组 成 比例 为 I:II:IH:IVv=1:1:12:1。 它 们 形成 埋 人 戏 内 的 质子 通道 。! 
和 开 可 能 是 柄 的 一 部 分 ; 亚 基 IIL, 也 称 为 蛋白 脂 (proueoclipid) ,形成 质子 通道 ; 亚 基 TV 可 能 与 质子 通 
近 的 孔 的 形成 有 关 , 它 有 5 个 跨 膜 的 螺旋 , 其 中 的 一 个 具有 许多 带电 和 荷 的 氨基 版 残 基 并 与 亚 基 II 连 
接 。 腊 脂 也 是 形成 有 效 的 CF, 所 必需 的 。 


二 、ATP 产生 的 机 制 


叶绿体 中 光合 作用 生成 ATP 的 过 程 和 线粒体 中 呼吸 作用 生成 ATP 的 过 程 在 许多 方面 有 类 似 的 
地 方 ,因此 在 光合 磷酸 化 的 机 制 的 问题 上 常 借 用 线粒体 氧 化 故 又 化 的 研究 结果 。 目 前 在 解释 ATP 合 
成 机 制 方面 比较 公认 的 学 说 是 化 学 渗透 学 说 和 ATP 合成 栈 的 变 构 学 党 。 

化 学 渗透 学 说 是 1961 年 英国 生物 化 学 家 P。Mitchell 提出 ,他 因此 获得 1978 年 诺 贝 尔 奖 . 

化 学 渗透 学 说 认为 :电子 传递 链 的 备 组 分 在 产生 ATP 的 膜 系统 中 的 分 布 是 不 对 称 的 ,电子 在 电 
子 传递 体 的 传递 过 程 起 着 质子 泵 的 作用 ,因而 在 膜 的 丙 便 形成 了 pH 梯度 CApH) 及 电位 梯度 (4Aw) 。 
在 这 个 懂 度 的 驱动 下 ,质子 穿 过 内 膜 工 的 ATP 梅 复合 物流 回 到 基质 ,其 能 量 促 使 ADP 和 Pi 合成 
ATP。 化 学 渗透 学 说 强调 膜 结构 的 完整 性 ,如 果 膜 不 完整 ,质子 能 自由 通过 膜 , 则 无 法 在 内 膜 两 侧 形 
成 质子 动力 势 ,那么 就 会 发 生 解 偶 联 现象 ,一 些 解 偶 联 齐 的 作用 就 在 于 改变 膜 对 H! 的 通 透 性 ,从 而 使 
电子 传递 所 释放 的 能 量 不 能 转换 合成 ATP。 此 外 ,化 学 渗透 学 说 强调 呼吸 链 组 分 在 线粒体 内 膜 上 分 
布 的 非 对 称 性 ,由 于 这 种 不 对 称 性 才 使 质子 的 跨 膜 转移 成 为 可 能 。 

由 Paul Boyer 提出 的 ATP 酶 催化 ADP 形成 ATP 的 机 制 称 为 结合 转化 机 制 (binding-change 
mechanism) 或 变 构 学 说 。P. D，Boyer 和 J EE，Walker 由 于 在 ATP 酶 催化 ADP 形成 ATP 研究 工作 
方面 的 贡献 ,获得 了 1997 年 诺 贝尔 化 学 奖 。 

变 构 学 说 认为 :在 ATP 形成 过 程 中 ,与 ATP 合成 酶 活性 密切 有 关 的 Fo 的 3 个 B 亚 基 各 具 一 定 的 
构象 ,分 别称 为 紧张 (tight) ,松弛 (loose) 和 开放 (Copen) ,各 自 对 应 于 底 物 的 结合 .产物 形成 和 释放 等 三 
个 过 程 (图 6-20) 。 构 人 象 的 相互 依次 转化 是 和 质子 的 通过 引起 Y 亚 基 的 旋转 相 偶 联 的 。 当 质子 顺 质子 
电化 学 梯度 流 过 ,使 y 亚 基 转动 ,y 亚 基 的 转动 引起 B 亚 基 的 构象 依 紧张 一 松弛 一 开放 的 顺序 发 生 
改变 ,使 ATP 得 以 合成 并 从 催化 复合 体 上 释放 。 具 体 说 ,ADP 与 Pi 与 开放 状态 的 B 亚 基 结合 ;在 质 
子 流 的 推动 下 y 亚 基 的 转动 使 亚 基 转变 为 松弛 状态 并 在 较 少 的 能 量变 化 情况 下 ,ADP 与 Pi 自发 地 
形成 ATP, 肯 进一步 转变 为 紧张 状态 ;B 亚 基 继续 变 构成 松弛 状态 ,使 ATP 被 释放 ,并 可 以 再 次 结合 
ADP 与 Pi 进行 下 一 轮 的 ATP 合成 (图 6-20)， 在 ATP 的 整个 合成 过 程 中 ,主要 耗 能 的 步骤 是 ATP 
的 释放 ,而 非 ATP 的 合成 。 

对 Fi-ATPase 的 晶体 结构 分 析 结 果 表 明 ,3 个 BB 亚 基 的 构象 基 不 同 的 ,Y 亚 基 插入 这 个 催化 复合 
体 的 中 心 。 在 8 亚 基 和 组 成 “外 图 ”的 a 亚 基 和 B 亚 基 的 界面 是 高 度 中 水 的 ,这 种 朴 水 性 使 亚 基 与 外 
圈 亚 基 间 的 相 吾 作用 很 小 ,有 利于 y 亚 基 的 转动 。Yoshida 研究 组 将 荧光 的 微 丝 片段 ( 约 lm)“ 笑 结 ” 
存 y 亚 基 上 , 当 加 和 人 ATP 时 ,在 荧光 镜 下 直接 观察 到 荧光 微 丝 的 转动 ,说 明 7 亚 基 在 质子 通过 时 确实 


发 生 了 转动 ， 
质子 从 CF: 到 CF 的 运动 可 能 受 。 亚 基 (或 许 还 有 8 亚 基 ) 的 构象 变化 的 调节 控制 。 
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图 6-20 ATP 合成 的 变 构 学 说 模式 图 (Buchanan et al. 2000) 
TY 亚 基 的 转动 引起 自 亚 基 的 梅 象 依 紧 张 ( 门 一 检 强 [LI 一 开放 (9D) 药 顺 岸 发 生 改 变 ， 
完成 ADP 和 Pi 的 结合 .ATP 的 合成 以 及 ATP 的 释放 过 程 。 


第 六 节 光 能 的 分 配 调节 和 光 保 护 


自然 措 中 光 是 变化 最 大 的 环境 因素 。 一 天 中 光 强 和 光 质 始终 处 于 变动 之 中 , 一 年 中 每 天 的 光照 
长 度 会 发 生 周 期 性 的 变化 ,气候 的 变化 也 会 影响 光照 情况 。 在 正常 条 件 下 ,植物 能 够 通过 各 种 调节 过 
程 ,精确 地 控制 和 调节 光 能 在 光 系 统 间 的 平衡 分 配 , 使 光合 作用 高 效 地 进行 。 但 是 在 许多 情况 下 ,外 
界 的 光 早 常 超出 植物 的 调节 范围 ,例如 在 乾 日 的 高 光照 条 件 下 ,植物 吸收 的 光 能 常 超出 植物 所 能 利用 
的 范围 ,多 余 的 能 量 会 造成 植物 光合 系统 的 损伤 ,因此 植物 还 需要 通过 一 定 的 方式 将 多 余 的 能 量 消 耗 
掉 , 避 免 对 植物 光合 系统 的 损害 。 


一 、 光 能 的 分 配 调节 


在 高 等 植物 入 类 中 ,光合 作用 是 通过 两 个 独立 的 ,在 空间 上 分 离 的 光 系 统 进行 的 。 这 两 个 光 系 
统 有 各 自 的 天 线 系统 进行 光 能 的 吸收 和 传递 ,引发 光化学 反应 形成 电子 传递 。 但 是 这 两 个 光 系 统 在 
功能 上 是 相 互联 系 的 ,电子 传递 通过 两 个 光 系 统 的 串联 才能 得 以 完成 (Z 链 ) ,任何 一 个 光 系 统 效 率 的 
降低 都 会 引起 整个 光合 将 率 的 降低 。 因 此 光 能 在 两 个 光 系 统 间 分 配 的 不 沟 衡 必然 会 使 得 光合 作用 效 
率 降 低 。 只 有 当 吸 收 的 激发 能 在 两 个 光 系 统 平衡 时 , 光 能 的 转化 效率 才能 达到 最 高 。 在 植物 体 中 ,村 
物 吸收 的 光 能 在 两 个 光 系 统 间 的 分 配 要 到 有 效 的 调节 控制 ,保证 了 光合 作用 的 高 效 进 行 和 对 环境 变 
化 的 适应 。 

除了 两 个 光 系 统 的 串联 电子 传递 要 求 光 能 在 两 个 系统 间 的 平衡 外 , 光 系 统 的 调节 还 因为 要 适应 
不 同 光 强 条 件 以 及 代谢 对 同化 力 及 电子 动 势 的 需求 ,例如 对 NADPH 和 ATP 的 不 同 需求 。 


(一 ) 光 能 分 配 的 状态 


虽然 光 系 统 II 和 光 系 统 工具 有 有 不同 的 光 吸 收 特 作 ,但 是 植物 的 光合 作用 在 相当 宽 的 光谱 范围 内 ， 
甚 量子 产 率 是 和 光照 的 波长 无 关 的 。 这 个 现象 说 明 , 植 物 具 有 调节 光 能 在 两 个 光 系 统 部 分 配 比 例 的 
能 力 ， 

Bonaventure 和 Myers(1969) 在 限制 光 条 件 下 用 主要 被 PSI 吸收 的 光 (>>700nm) 照 射 小 球 菩 细 
胞 ,发 现 吸 收 的 激发 能 向 PSII 的 分 配 比例 增加 ;如 用 主要 为 PST 吸收 的 光 (650nm)? 照 射 则 激发 能 向 
PSI 的 分 配 比例 增加 ， 因 此 将 证 发 能 向 PSII 分 配 比 例 增 加 的 状态 称 为 “状态 F(CState 1)5 而 将 激发 能 
向 PSI 分 配 比例 增加 的 状态 称 之 为 “状态 11*CState 2)。 这 种 激发 能 的 分 配 转换 也 被 称 为 “满洲 效应 ” 


{spill over), 
* 1d3 + 


(二 ) 光 能 分 配 调 节 的 机 制 


1， 阳 离子 对 光 能 分 配 状态 的 诱导 作用 
实验 发 现 , 满 洲 效 应 可 以 通过 在 体外 控制 类 赛 体 膜 局 围 阳 离子 的 清 度 来 诱导 。 当 提高 阳离子 ( 仿 
如 镁 离子) 浓度 时 ,PSII 的 荧光 强度 增加 而 PSI 荧光 强度 降低 ,表明 阳离子 使 激发 能 向 PSII 的 分 配 增 
加 而 向 PSI 的 分 配 减 少 ， 阳 离子 诱导 激发 能 分 配 改 变 的 原 国 认为 可 能 是 因为 阳离子 * 屏 藏 " 了 类 囊 体 
膜 表 面 上 主要 来 自 LHRCII 羧基 的 净 负 电荷 ,从 而 引起 驱 结 梅 或 构 型 的 改变 , 由 于 光 系 统 的 分 布 与 类 
惠 体 的 结构 有 关 , 因 此 膜 结 构 的 改变 也 引起 了 交 能 分 配 的 改变 ， 


手记 非 染 大 区 例如 ,在 体外 分 离 类 讲 体 时 ,由 于 失去 内 源 阳 次 子 会 发 生 类 于 体 
i ee 的 解 坊 ( 才 稚 的 基 粒 类 圳 体 分 离 ), 加 人 阳离子 后 可 以 使 分 离 的 
$Y , 类 可 体重 新 操 得 起 来 。 由 于 PSII 主要 分 布 在 类 囊 体 的 井 登 区 ， 
| 因此 类 囊 体 的 这 种 变化 会 直接 影响 光 能 向 两 个 光 系 统 的 分 配 。 

人 2， 光 能 分 配 的 磷酸 化 调节 


(1) 撒 光 色素 蛋白 LHCII 与 光 能 分 配 状 态 ”20 世纪 80 

i 年 代 初期 发 现 ,完整 叶绿体 膜 在 光 下 与 Mg"+ .ATP 保温 可 诱导 

Ce 的 化 和 捕 光 色素 蛋白 LHCIL 磷酸 化 ,同时 使 吸收 的 激发 能 有 利于 向 

PSI 分 配 , 即 诱 时 状态 IT 而 在 暗中 这 一 过 程 可 逆转 ,已 磷酸 化 

的 LHCII 发 生 脱 磷酸 化 ,同时 激发 能 有 利于 向 PSII 分 配 , 即 诱 

导 状 态 I。 以 后 又 证 明 LHCIHI 磷酸 化 和 脱 了 三 酸化 对 光 能 分 本 的 

调节 作用 到 决 于 与 膜 结合 的 LHCI 激 术 和 厨 酸 脂 敌 活 性 的 平 

衡 ,以 及 质 醒 氧化 还 原状 态 的 控制 。 形 成 光 能 分 配 的 LHCIL 磷 
酸化 / 脱 磷 酸化 调节 机 制 ， 

光 能 分 配 的 LHCITI 磷酸 化 / 脱 本 酸化 调节 机 制 可 以 表述 如 

下 : 当 PSI 被 光 能 优先 激发 时 , PQ 被 还 原 ,PQ 的 还 原 使 LH- 

CT 激酶 活化 ,引起 LHCII 本 酸化 ,因而 导致 状态 1 转变 为 状态 

7 ,| I, 有 利于 光 能 向 PSI 分 配 ;反之 , 当 PSI 被 光 能 优先 激发 ,PQ 

一 4 一 09、 过 | 被 氧化 ,PQ 的 氧化 使 LHCI 磅 酸 脂 栈 活化 ,引起 LHCIL 脱 磅 

酸化 ,因而 导致 状态 了 转变 为 状态 有 利于 光 能 向 PSI 分 配 ， 
ES (2) 天 线 移动 假说 。 如 上 所 述 ,研究 结果 证 明了 磷酸 化 
于 | 和 和 脱 磷酸 化 参与 了 光 能 分 配 的 调节 。 进一步 的 问题 是 LHCII 


AN V 
N 
类 赛 体 有 SI LECII 





由 于 静电 力 的 推动 
使 磷酸 化 的 LHCII | 


LHCII 向 基 粒 类 讼 体 移动 


发 生 移动 


@ 
的 克 酸 化 和 及 柄 酸化 如 何 调节 光 能 在 光 系 统 间 的 分 配 。 为 了 说 
i 明 LHCII 厉 酸化 / 脱 磷 酸化 调节 光 能 分 配 的 机 制 , 提 出 “天 线 移 
~ 动 * 的 假说 (图 6-21)。 


ee 天 线 移动 假说 认为 捕 光 的 天 线 色素 蛋白 LHCI 磷酸 化 
后 ,会 从 PSII 分布 的 基 粒 类 霖 体 的 吉 和 登 区 向 PSI 分 布 的 基质 类 

囊 体 移动 ,因此 扩 太 了 PSI 的 捕 光 而 积 ,使 吸收 的 光 能 更 多 的 向 

图 6-21 光 能 分 配 的 欧 酿 化 调节 机 制 PSI 分 配 ; 反 之 ， 当 LHCII 脱 克 酸 化 后 , 则 从 基质 类 圳 体 向 基 糙 
(Buchanan et al. 2000) 类 填 体 吉 全 区 移动 ,其 结果 是 扩大 了 PSII 的 捕 光 而 积 ,使 吸收 


LHCI 的 克 柄 化 被 光 能 的 分 配 状态 调控 ,并 引 的 光 能 更 多 的 向 PSI 分配。 
起 LHCI 在 类 守 体 夫 肥 和 非 雪 区 的 移动 ,从 ”天线 移 动 假说 已 经 被 一 些 实验 观察 所 证 实 。 当 叶绿体 腊 经 
而 局 光 能 在 两 个 光 系 统 间 的 分 配 得 到 平衡 。 蛋白 磷酸 化 后 ,确实 发 现 有 天 线 澡 白 LHCII 由 井 和 区 向 非 坟 亚 
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区 的 转移 。 
(三 ) 细胞 色素 btf 复合 体 在 光 能 分 配 中 的 作用 


虽然 撒 光 色素 蛋白 复合 体 的 磷酸 化 机 制 较 好 地 解释 了 光 能 在 两 个 光 系 统 间 的 分 配 调节 的 问题 ， 
但 是 实验 表明 ,LHCII 在 光 能 分 配 的 不 同 状态 下 在 类 入 条 不 同 区 域 间 的 移动 量 仅 为 其 总 量 的 10 儿 一 
20% ,不 能 以 天 线 色素 蛋白 复合 体 的 移动 来 完全 满足 光 能 分 配 的 需要 。 用 分 部 分 离 和 免疫 细胞 化 学 
显 微 术 相 结合 的 研究 表明 ,玉米 和 衣 洪 基质 片 层 中 细胞 色素 bsf 复合 体 的 数量 在 “状态 1* 下 显著 地 多 
于 在 "状态 1 下 ,说 明 随 着 从 状态 1 转变 为 状态 了 ,伴随 着 细胞 色素 pei 复合 体 从 基 粒 膜 向 基质 膜 的 迁 
移 , 而 且 这 种 重 分 配 的 数量 约 为 细胞 色素 bef 复合 体 的 30% 一 40%，。 

此 外 ,细胞 色素 bsf 复合 体 对 LHCII 的 磷酸 化 也 是 必需 的 ， 利 用 帘 变 体 的 研究 发 现 , 在 细胞 色素 
bsf 复合 体 的 缺失 突变 体 中 ,类 圳 体 膜 结构 .PSII 和 PSI 反应 中 心 都 正常 , 质 醒 库 也 正常 ,但 是 无 论 在 
光 下 或 还 原 质 本 条件 下 ,都 不 发 生 LHCII 的 磷酸 化 ,而 且 突 变 体 无 光 能 分 配 的 状态 转换 ， 

因此 ,细胞 色素 bsf 复 台 体 不 仅 可 以 通过 在 类 赛 体 不 同 区 域 间 的 移动 来 协调 能 量 在 两 个 光 系 统 阿 
的 分 配 ,而 且 细 胞 色素 bsf 复合 体 还 参与 了 LHCII 的 磷酸 化 过 程 。 





二 、 光 保护 作用 
光 能 是 光合 作用 的 基本 要 素 。 捐 光 色 素 复 合体 使 光 能 可 以 更 为 有 效 地 传递 到 光 反 应 中 心 ,而 这 
样 又 可 能 使 得 传递 到 光 反 应 中 心 的 激发 能 超出 光 系 统 i 


可 以 “使 用 ”的 能 量 ,而 多余” 的 能 量 将 导致 光合 系统 
的 破坏 。 实际 上 ,在 绝 大 多 数 情况 下 即使 是 光合 效率 
较 高 的 阳 生 植物 也 不 可 能 利用 所 吸收 的 所 有 光 能 。 基 
此 植物 的 光 保护 机 制 对 于 植物 的 生存 是 至 关 重 要 的 。 5， 
光合 生物 在 进化 的 过 程 中 ,产生 了 多 层次 的 光 保 部 机 制 “ 屿 到 


多 余 光 量 子 





护 机 制 ,以 保障 植物 在 多 变 的 光照 条 件 下 (在 许多 情况 。 光 的 有 毒 产物 
下 是 伤害 性 的 ) 进 行 高 效 的 光合 作用 的 同时 ,不 受到 沦 六 昭和 
的 伤害 (图 6-22) 。 了 eran ,二 
《一 ) 植物 的 一 般 性 减少 光 破 坏 的 途径 (impsi 的 多 了) 
植物 在 进化 过 程 中 发 展 出 多 方面 的 防止 或 减轻 光 4 ee 
破坏 的 系统 。 就 整体 植物 来 说 ,植物 可 以 通过 形态 上 被 所 化 的 目标 分 子 
的 变化 或 代谢 上 的 变化 ,减少 光 能 的 吸收 或 消耗 更 多 a 
的 光 能 以 达到 减少 光 破坏 的 结果 。 
首先 ,植物 通过 各 种 方式 减少 光 能 的 吸收 ,以 达到 四“ gS iA 


降低 光 破 坏 的 目的 。 叶 片 是 光 能 吸收 的 主要 器 官 , 减 

少 叶 面积 ,在 叶 表 面 形 成 叶 毛 或 表面 物质 ,改变 叶 与 光 的 角度 等 都 可 以 降低 光 能 的 吸收 。 例 如 在 高 光 
照 的 地 区 ,植物 叶片 常 较 小 ;在 干燥 、 商 光照 的 纱 漠 地 区 ,一 些 植物 的 叶 变 态 为 刺 ( 当然 这 和 水 分 平衡 
也 是 有 关 的 ) 。 一 些 植物 叶 的 表面 形成 叶 毛 结构 ,形成 角质 或 蜡 质 层 不 仅 可 以 减少 水 分 的 散失 , 面 且 
也 可 以 减少 光 的 吸收 。 在 许多 植物 中 ,叶肉 细胞 的 叶绿体 可 以 随 人 射 光 强度 改变 其 在 细胞 中 的 分 布 。 
在 弱 光 下 ,叶绿体 以 其 扁平 面 店 善 光 源 , 并 散布 开 以 获得 最 大 的 光 吸 收 面积 :而 在 强 光 下 ,叶绿体 则 以 
其 罕 面 向 着 光源 ,并 沿 光 线 排列 相互 遮挡 以 减少 光 的 吸收 面积 。 


植物 细胞 还 可 以 通过 改变 光合 组 分 的 量 , 减 少 光 能 吸收 或 加 强 代 谢 , 达 到 降伏 光 酸 坏 的 效果 。 例 
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如 ,在 能 光 下 后 乓 的 植物 叶绿体 中 I.HC 的 含量 常 高 于 淹 光 下 生长 的 植物 叶绿体 的 含量 ,1.HC 在 类 于 
体 膜 中 合 其 的 改变 可 以 改变 天 线 的 面积 ,从 而 改变 光 能 的 吸收 量 。 此 外 , 玩 光 下 的 植物 叶绿体 中 光 反 
应 中 心 复合 体 的 售 量 常 少 于 强 光 下 的 , 强 光 下 较 多 的 光 反 应 中 心 复 合体 有 利于 消耗 较 多 的 光 能 从 而 
减少 激发 能 在 光 反 应 中 心 的 积 票 。 再 者 , 当 光 强 增加 时 ,与 电子 传递 链 有 关 的 组 分 和 Rubisco 等 的 全 
时 也 增加 ,因此 电子 传递 速率 和 CO0z 固定 增加 。 这 样 就 有 较 多 的 光 能 被 和 用 ,也 就 减少 了 激发 能 的 积 
累 。 


(二 ) 活性 氧 的 消除 


叶绿素 吸收 光 能 后 ,会 迅速 地 将 光 能 传递 到 反应 中 心 , 和 用 吸收 的 光 能 进行 光 化 光 能 学 反应 , 推 
动 一 系列 的 电子 传递 过 程 ,产生 同化 力 ,用 于 磋 固定 反应 。 叶 绿 素 吸收 光 能 后 成 为 激发 态 的 叶绿素 ， 
诉 发 态 的 叶绿素 通过 能 量 转移 、 光 化 学 反应 等 方式 回 到 基态 , 称 为 狗 灭 (quench)。 如 果 不 能 及 时 被 基 
灭 , 激 发 态 的 叶绿素 就 会 与 环境 中 的 分 子 氧 作用 ,产生 单线 态 氧 (singlet oxygen) 。 具 单线 态 氧 的 分 子 
的 氧化 活性 非常 强 , 会 作用 于 许多 细胞 组 分 ,特别 是 脂 类 ,并 造成 这 些 细胞 组 分 的 破坏 。 

植物 可 以 通过 许多 机 制 消除 破坏 性 的 活性 氧 。 例 如 在 植物 细胞 中 有 过 氧化 氨 酶 .过 氧化 歧化 酶 、 
抗 杯 血 酸 还 原 酶 . 洛 胱 甘 肽 还 原 酶 ,抗坏血酸 氧化 酶 等 酶 系统 ,可 以 使 氧 自由 基 , 过 氧化 物 等 失 活 , 防 
止 对 植物 细胞 的 破坏 。 植 物 中 的 酚 类 化 合 物 、. 类 胡 葛 下 素 等 可 以 直接 狂 灭 单线 态 氧 。 类 胡 昔 仆 素 还 
在 叶绿素 的 能 量 钴 灭 中 起 重要 的 作用 。 叶 绿 素 的 激发 能 可 以 迅速 转移 到 类 胡 草 卜 素 ,激发 态 的 类 大 
草 卜 素 的 能 量 不 足 于 形成 单线 态 的 氧 ,而 只 能 通过 热 耗 散 的 方式 回 关 基态 。 这 样 , 叶 绿 娄 所 吸收 的 多 
余 激发 能 就 可 以 被 类 胡 昔 卜 素 以 热 耗 散 的 方式 消耗 掉 , 而 没有 破坏 性 的 单线 态 氧 的 发 生 。 缺 失 类 胡 
葛 下 素 鸭 光合 生物 的 突变 体 在 光 和 和 氧 分 子 同时 存在 下 难以 生存 ,说 明 类 胡 莫 卜 达 在 防止 光 下 单线 态 
氧 发 生 中 的 重要 性 。 





(三 ) 非 光化学 其 灭 


非 光 化 学 其 灭 (non-photochemical quenching) 是 指 交 化 学 反应 之 外 的 使 叶绿素 荧光 发 生 铬 痰 的 
过 程 。 非 光化学 其 到 在 调控 光 能 从 大 线 系统 向 光 肥 应 中 心 分 配 中 起 非常 重要 的 作用 。 当 叶绿素 吸收 
的 光 能 较 少 时 ,植物 可 以 降伏 或 关闭 非 光化学 


| 狂 灭 使 光 能 较 多 地 疝 光 反 应 中 心 传递 ;而 当 叶 
yo、 绿 素 吸 收 光 能 较 多 时 , 非 光化学 猴 灭 就 会 增加 


而 使 多 余 的 激发 能 通过 其 他 途径 被 消耗 掉 ， 

Ho 非 光 化 学 狂 灭 的 分 子 调控 机 制 还 不 完全 清 

个 - ” 楚 。 类 讲 体 腔 的 pH ,天线 复合 体 的 聚集 等 因素 

下 Fo 车 对 非 光化学 状 灭 有 一 定 的 调控 作用 。 在 非 光 化 
化 和 学 独 灭 途径 中 , 叶 黄 素 起 着 相当 重要 的 作用 。 

用 co 环 拖 玉 米黄 素 角 工 叶 黄 素 循 环 

4 | 2 叶 黄 察 (xanthophylD 是 属 类 胡 莫 卜 素 的 一 

sm 类 色素 。 图 6-23 所 给 出 的 是 涉及 叶 黄 素 循环 的 

| PED 三 种 叶 黄 素 : 紫 黄 素 (violaxanthin) , 玉米 黄 素 

FA (zeaxanthin) 和 环 氧 玉米 黄 崇 (antheraxam- 

Ho i thin) 。 它 们 可 以 在 紫 黄 素 脱 环 氧化 酶 和 玉米 黄 

素 环 氧化 酶 的 作用 下 ,相互 转变 ,形成 叶 黄 素 循 


图 5-23 叶 黄 束 钳 环 (Taiz && Zeiger 1998) 环 。 
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叶 黄 素 循 环 是 在 分 析 植 物 叶片 中 关 骨 更 上 素 含量 变化 时 发 现 的 。 在 强 光 和 缺 氢 的 条 件 下 , 演 黄 
素 含量 会 降低 并 发 生 脱 环 所 化 作用 ;而 在 暗中 有 和 氢 条 件 下 ,玉米 黄 家 含 量 降 低 , 环 气 玉 米黄 素 舍 基 增 
加 ,同时 尝 黄 素 也 开始 增加 ,并 进行 环 氧 化 作用 ,由 此 提出 叶 黄 素 循环 : 

紫 黄 素 一 站 "~ 环 氧 玉米 黄 素 一 站 "下 米黄 过 

大 多 数 叶 黄 素 循环 色素 位 于 类 帮 体 膜 上 ,并 存在 于 所 有 LHCII 中 。 也 有 报道 认为 , 紫 黄 素 和 于 
米黄 素 存在 于 所 有 叶绿素 蛋白 复合 体 中 ,如 棉花 PSI 捕 光 色素 蛋白 上 存在 的 叶 黄 素 循环 色素 约 占 叶 
黄 素 库 总 量 的 1/3。 在 自然 条 件 下 生长 的 异物 叶片 中 ,玉米 黄 素 的 合 量 表现 出 明显 的 及 夜 规律 性 ,~ 
般 当 早 展 时 片 接受 阳光 时 ,叶片 中 几乎 不 含 玉米 黄 素 , 到 中 午 光 畦 高 峰 时 ,玉米 黄 素 达 到 最 高 ,到 夜间 
含量 为 夫 ， 

催化 叶 黄 索 循 环 的 是 紫 黄 素 脱 环 氧化 的 和 主 米黄 素 环 氧化 确 。 于 黄 素 脱 环 氧化 酶 催化 紫 黄 素 脱 
环 氧化 作用 ,位 于 类 琳 体 及 中 ,在 pH-<6.5 时 被 活化 ,并 与 类 惠 体 结合 进行 催化 反应 ,在 pH 7.0 时 失 
活 ,从 类 厢 体 膜 上 脱离 。 玉 米黄 素 环 氧化 酶 催化 玉米 黄 素 环 化 作用 ,是 含 多 氧化 酶 ,最 适 pH 7.5。 

综 上 所 述 ,引起 非 光化学 狼 灭 的 高 光 条 件 趋 向 活化 紫 黄 素 脱 环 氧化 栈 , 生 成 玉米 黄 素 而 低 光 条 
件 则 活化 玉米 黄 素 环 氧化 酶 ,生成 业 黄 素 。 因 此 ,玉米 黄 素 是 和 非 光化学 狐 灭 状态 有 关 的 ,而 紫 黄 素 
则 是 在 不 存在 非 光 化 学 辛 灭 时 发 生 累 积 。 

一 般 认 为 叶 黄 素 特 环 功能 在 于 利用 紫 黄 素 脱 环 氢化 的 色素 循环 来 耗 区 激发 能 ,从 而 保护 了 光合 
史官 免 遭 光 玻 坏 。 玉 米黄 素 可 以 直接 辣 灭 和 纯化 叶绿素 的 单线 激发 态 , 以 热 的 形式 耗 获 激发 能 。 类 
胡 葛 仆 素 ( 叶 黄 素 也 属 类 胡 药 人 未 ) 与 时 绿 素 之 间 的 能 量 传递 需要 它们 在 光谱 上 重生 ,而 各 种 类 胡 欧 
素 单线 激发 态 能 量 的 高 低 取 决 于 其 分 于 中 共 李 双 键 的 多 少 ,共生 双 键 较 多 则 单线 激发 态 能 量 较 低 ， 
在 一 般 情况 下 类 胡 募 卜 素 的 单线 激发 态 是 类 骨 落 卜 素 的 捕 光 能 态 ,将 能 量 传递 给 反应 中 心 的 叶绿素 。 
在 叶 黄 素 循环 的 从 业 黄 素 向 王 米黄 素 的 转化 中 , 苍 双 键 从 9 个 增 训 到 11 个 ,根据 推算 ,具有 9 个 共 
祁 双 键 的 柴 黄 素 的 单线 激发 太 要 高 于 11 个 共 码 双 键 的 玉米 黄 素 的 单线 激发 态 , 而 又 低 于 叶绿素 分 子 
的 单线 激发 态 。 因 此 叶绿体 中 叶 黄 素 循 环 可 能 通过 调节 共 辑 双 键 来 调节 能 重 的 流向 。 

但 也 有 人 认为 叶 黄 素 的 环 氧化 反应 可 以 消耗 掉 对 植 狗 有 损伤 作用 的 活性 氧 ,因而 起 到 了 保护 的 


作用 。 





《四 ) 光 抑 制 和 光 系 统 了 的 修复 


在 高 光 强 下 ,植物 的 光合 作用 会 产生 光 抑 制 的 现象 。 光 抑制 (Photoinhihbition) 是 指 多 余 光 能 对 让 
合作 用 产生 抑制 作用 ,使 光合 作用 的 量子 效率 下 降 的 现象 。 光 抑制 的 特性 取决 于 植物 所 暖 收 的 光 能 
超出 其 光合 作用 所 适 的 大 小 , 当 所 超出 的 光 能 并 不 是 很 多 时 ,虽然 光合 的 量子 效率 下 降 , 但 光合 作用 
的 最 高 速率 并 不 受 影 响 。 这 种 量子 效率 的 下 降 通 常 是 暂时 的 , 当 光 强 下 降 到 饱和 光 强 以 下 时 可 以 惊 
复 其 原来 的 水 平 。 这 种 光 抑 制 反应 称 为 动态 光 抑 制 (dynamic photoinhibition》。 动 态 光 抑 制 的 量子 
效率 下 将 是 由 于 植物 将 所 吸收 的 多 余 光 量 于 转变 为 热能 而 耗 散 掉 的 结果 。 但 是 多 余 的 光 能 不 能 被 完 
全 转化 为 热 耗 散 掉 时 就 会 对 光 系统 造成 伤害 , 这样 的 伤害 不 仅 导 致 量子 效率 的 降低 ,同时 也 使 光合 最 
高 速率 下 降 ,而 且 这 种 光 抑 制 是 较 长 斯 的 ,可 以 持续 数 周 ,甚至 数 月 。 这 种 光 抑 制 反 应 称 为 慢 光 抑制 
(chronic photeinphibitiony。 因 此 ,动态 光 抑 制 反 映 了 植物 对 光 能 的 调控 机 制 ,和 厕 慢 光 抑 制 则 表明 多 余 
光 能 已 经 超出 植物 可 能 的 调节 范围 而 对 植物 造成 了 伤害 。 因 此 植物 不 仅 要 将 多 余 的 光 能 耗 散 挤 , 问 
时 还 需要 对 受 损伤 的 光合 系统 进行 收复。 

PSII 被 证 明 是 最 易 受 光 捉 制 的 光合 结构 。 

在 光合 细胞 中 , 光 系 统 PSII 是 非 均 一 , 异 质 的 。 根 据 其 连接 天 线 色 隶 的 大 小 ,可 分 为 PSII a 和 
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PSIIB,PSIja 占 光 系统 工 总 量 的 75 名 一 80 儿 ,存在 于 塌 亚 区 ,对 高 光 强 敏感 ;PSIIP 占 光 系统 I 总 量 的 
2 外 一 好 兴 , 存 在 于 非 塌 要 区 ,对 高 光 强 不 敏感 。 根 据 PSII 上 Qs 的 还 原 能 力 ,还 可 以 将 PSH 分 为 可 
还 原 @ 的 和 不 可 还 原 Q@ 的 。 不 可 还 原 全 的 PSII 是 刚 合成 或 修复 的 PSIL 这 种 PSII 尚未 具备 完整 
的 Qa 一 Qs 的 电子 传递 能 力 。 这 类 PSII 在 叶 中 约 占 20%, 其 主要 特征 是 Qu 的 氧化 速度 比 正 常 的 低 
100 售 . 

PSII 在 高 光 强 下 被 破坏 的 主要 结构 是 组 成 其 反 庶 中 心 的 Dl 多 肽 链 、 因 此 ,PSII 的 修复 需要 有 
新 的 D1 多 肽 的 含 成 ,而 PSII 上 的 其 他 多 肪 则 可 能 是 被 重复 使 用 的 。 

对 于 PSII 异 质 性 与 周转 有 两 种 模型 ,一 种 认为 PSII 的 失 活 变化 受 类 讲 休 腊 能 量化 的 控制 ,在 叶 
绿 体内 存在 一 类 无 活性 的 PSII, 很 可 能 是 Q。>Qs 电 子 传递 受阻 ,但 它 与 周围 有 活性 的 PSII 仍 有 密切 
联系 ,主要 进行 热 耗 散 , 当 光 胁 迫 解 除 后 一 部 分 失 活 的 PSII 在 无 Dl 蛋白 合成 条 件 下 ,直接 恢复 活性 ， 
也 有 部 分 要 继 Di 蛋白 收复 循环 才能 转变 为 有 活性 的 PSII， 另 一 种 模型 则 认为 ,植物 通过 调节 D1 电 
外 的 周转 速率 来 调节 对 光 强 的 适应 ,而 Dl 和 蛋 折 周转 受 类 囊 体 膜 埠 杰 的 调控 。 

此 外 ,在 PSI 上 存在 循环 的 电子 传递 途径 ,通过 这 样 的 “无 效 ” 循 环 可 以 把 过 包 的 光 能 变 成 热 获 
失掉 ,保护 PSII 免 遭 强 光 破坏 。 


























小 结 


光合 作用 是 植物 和 光合 细菌 利用 太阳 能 生产 有 机 物 的 过 程 ,是 地 球 上 有 机 物 和 大 多 数 能 量 的 来 
源 。 
交 能 被 光合 色素 , 主要 是 叶绿素 所 有 吸收。 叶绿素 被 光量 子 沂 发 茎 升 到 激发 态 。 激 发 态 的 叶绿素 
可 以 通过 热 耗 散 .辐射 菊 光 耗 去 能 量 以 及 能 量 转移 .光化学 反应 等 途径 , 回 到 其 基态 。 光 合 色素 都 是 
结合 在 整合 于 类 圳 体 膜 的 蛋白 多 乱 上 ,构成 色素 蛋白 复合 体 。 

暖 收 的 光 能 通过 天 线 色 素 间 的 能 量 传递 被 传递 到 光 反 应 中 心 。 光 反 应 中 心 是 由 多 条 多 肤 和 全 系 
列 电子 传 递 体 组 成 的 蛋白 复合 体 , 是 进行 光化学 反应 将 光 能 转变 为 化 学 能 的 关键 部 位 ， 一 般 认 为 , 光 
反应 中 心 上 进 行 原初 光化学 反应 或 原初 电荷 分 离 的 是 一 对 “特殊 对 "叶绿素 。 光 合生 物 中 他 在 两 类 光 
反应 中 心 :一 类 是 醒 为 最 终 电 子 受 体 的 , 称 为 本 型 光 反 应 中 心 ; 另 一 类 是 以 铁 - 磷 中 心 作为 电子 的 最 终 
受 体 , 称 为 铁 硫 型 反应 中 心 ， 

在 植物 和 一 些 原 核 光 合生 物 中 存在 两 个 串联 的 光 反 应 中 心 一 一 光 系 统 II 各 光 系统 I。 这 两 个 光 
反应 中 心 串联 起 来 推动 电子 传递 ,从 水 中 夺取 电子 (氧化 水 ) 并 将 电子 最 终 传 递 给 NADP (还原 
NADP) ,形成 所 谓 的 非 循环 电子 传递 ( 即 Z 链 )。 光 系统 工具 有 氧化 水 ,放出 氧气 的 重要 功能 ,通过 光 
系统 I 工 上 馆 聚集 体 的 不 同 氧化 状态 CS 状态 ) 的 依次 转换 ,逐步 氧化 水 放出 氧气 。 光 系统 本 和 光 系统 T 
在 空间 上 是 分 离 的 , 光 系 统 II 主要 位 于 基 粒 类 毒 体 的 霹 亚 区 ,而 光 系 统 I 主要 位 于 基质 类 午 体 。 在 两 
个 光 系统 间 还 有 质 醒 , 质 蓝 素 和 细胞 色素 bef 复合 体 进 行 电子 的 传递 。 细 胞 色素 bef 复合 体 还 在 质子 
的 跨 腊 转移 中 起 重要 的 作用 。 在 电子 传递 过 程 中 形成 的 跨 类 讲 体 膜 的 电化 学 梯度 ,主要 是 pH 梯度 ， 
是 光合 合成 ATP 的 能 量 来 源 。ATP 合成 酶 利用 质子 流 推动 其 Y 亚 基 转动 ,引起 8 亚 基 的 构象 发 生 转 
变 , 国 而 完成 ADP 与 Pi 的 结合 .ATP 形成 和 ATP 释放 的 过 程 ,进行 ATP 的 合成 。NADPH 和 ATP 
形成 光合 作用 的 同化 力 ,被 用 于 COs 的 固定 ,合成 有 机 物 。 

光 能 在 两 个 光 系统 间 的 不 平衡 会 降低 光合 作用 的 效率 ,而 多 余 的 光照 更 会 造成 光 系统 的 破坏 , 因 
此 光 能 向 光 系统 输送 的 多 少 和 在 两 个 光 系 统 问 的 分 配 比 例 都 是 受到 精细 地 调控 的 。 捕 光 色 素 蛋 日 
LHCII 的 磷酸 化 与 光合 蛋白 复合 体 在 类 囊 体 不 同 区 域 问 的 移动 在 光 能 在 两 个 光 系统 间 的 分 配 中 起 辣 
要 的 作用 。 类 胡 昔 卜 素 可 以 狗 灭 激发 态 的 叶绿素 并 以 热 耗 散 的 方式 消除 多 余 的 能 量 ,减少 了 向 光 反 
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应 中 心 输送 的 能 量 , 保 护 光 系统 免 受 多 余 激 发 能 的 破坏 。 叶 黄 素 循环 也 在 光 保 护 反 应 中 起 非常 重要 
的 作用 。 

思考 题 

(1) 叶绿素 蛋白 是 如 何 进行 分 类 的 ,它们 各 有 柯 特 点 ? 

{2) 类 澳 体 了 膜 上 的 蛋白 复合 体 的 分 布 有 何 特点 ,这 样 的 分 布 特 征 与 它们 的 功能 有 什么 联系 ? 
(3) 在 类 各 体 反应 中 ,涉及 哪些 蛋白 复合 体 ,它们 的 主要 功能 是 什么 ? 

(4) 捕 光 色素 蛋白 LHCII 的 结构 和 功能 是 什么 ? 

《5) 在 光合 生物 中 存在 哪 两 业 光 反应 中 心 ,它们 有 何 共同 的 特点 ,它们 又 有 何 各 自 的 特点 ? 

(6) 如 何 证 明 植物 中 存在 两 个 串联 的 光 反 应 系统 ? 

(7) 光 系 统 开 如 何 进行 水 的 氧化 ,其 中 涉及 哪些 关键 装置 ,氧气 的 释放 步 李 如 何 ? 

(8) 细胞 色素 bef 复合 体 是 如 何 司 质子 进行 跨 膜 转移 的 ? 

(9) ATP 合成 酶 是 如 何 进行 ATP 的 合成 的 ? 

(10) 什么 是 光 能 分 配 的 状态 TIL 和 状态 II 植物 是 如 何 实现 光 能 在 两 个 光 系 统 间 的 平衡 分 配 的 ? 
《11) 件 么 是 光 抑 制 , 植 物体 进行 光 保 护 的 机 制 有 哪些 ? 
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第 七 章 ”光合 作用 {了 1) :光合 碳 同化 


在 光合 作用 光 反 应 过 程 中 ,伴随 H:O 被 光 解 氧化 及 光合 作用 电子 传递 ,NADP-* 被 还 原 ,与 电子 
传递 侦 联 的 光合 磷酸 化 产生 了 ATP, 妈 已 将 光 能 转换 为 活 著 的 化 学 能 。 在 叶绿体 中 ,利用 ATP 与 
NADPH 贮存 的 能 量 , 通 过 一 系列 酶 促 反 应 ,催化 CO: 还 原 为 稳定 的 碳水 化 合 物 , 这 就 是 CO; 同 化 
“CoOs assimilation) 或 碳 固 定 (Carbon fixation) 的 过 程 。 

研究 发 现 ,各 种 植物 CO; 同 化 途径 有 所 不 陪 ,很 据 CO 同化 过 程 中 的 最 初 产物 及 磋 代谢 特点 ,将 
光合 碳 同化 途径 分 为 三 类 :Cs 途径 (Cs pathway) ,Gy 途径 (Cs pathway) 和 CAM( 景 天 科 酸 代谢 Cras- 
sujacean acid metablism) 途 径 。 相 应 的 植物 被 分 别称 为 C; 植 物 (Csplant) .C4 植物 (Csplant? 和 CAM 
植物 (CAM plant)。 本 章 将 介绍 CO; 同 化 的 不 同 途径 ;植物 的 光 呼 吸 和 代谢 ;各 种 环境 因子 对 光合 作用 
的 影响 以 及 光合 作用 研究 与 农业 生产 的 关系 。 


第 一 节 光合 碳 同化 的 C; 途 径 一 一 卡尔 文 循环 


1946 年 美国 加 州 大 学 的 卡尔 文 与 本 森 的 实验 室 采用 *C 同位 素 标记 测定 及 双向 纸 层 析 技 术 , 以 
小 球 莫 为 实验 植物 发 现 了 光合 作用 中 CO 圈定 的 反应 步骤 ,推导 出 CD: 局 化 的 途径 ,被 称 之 为 卡尔 文 
循环 (Calvin cycle) ,他 们 因此 而 荣获 1961 年 诺 贝尔 化 学 奖 。 在 这 条 途径 中 ,COs 被 国定 后 形成 的 最 初 
产物 为 三 碳化 合 物 , 所 以 也 被 称 为 C; 途 径 或 光合 磷 还 原 循 环 (photosynthetic carbon reduction, PCR 
ceycle) 。 这 是 植物 交合 作用 固定 CO: 的 基本 多 环 , 旦 放 氧 光合 生物 同化 CO 的 共有 途径 。 


一 、 卡 尔 文 循环 的 反应 步 又 


卡尔 文 循环 包 揪 核 酮 糖 -1 ,5- 二 磷酸 (ribulose -1,5-bisphosphate,RuBP) 的 着 化 .Cs 产物 的 还 原 和 
RuBP 的 再 生 三 个 阶段 (图 7-1), 共 让步 反应 ,所 有 反应 在 叶绿体 基质 中 完成 。 卡 尔 文 循环 的 详细 反 
应 过 程 如 图 7-2 所 示 , 其 中 图 7-2A 表示 羧 化 和 还 原 过 程 ,图 7-28 表示 RuBP 的 再 生 过 程 ， 


(一 ) RuBP 的 羧 化 


进入 叶绿体 的 CO, 与 其 受 体 RuBP 结合 后 经 水 解 生成 3- 磷 酸 士 油 酸 (3-PGA) (图 7-3)。 这 是 光 
合作 用 碳 同 化 的 第 一 步骤 ,CO 被 固定 ,实现 了 无 机 物 向 有 机 物 的 转化 。 

图 7-3 所 示 反 应 分 两 步 进行 ;第 一 步 为 凑 化 反应 (carboxylation) , 即 RuBP 接受 一 分 子 COe ,其 分 
子 上 部 闭 基 化 ,形成 一 不 稳定 的 中 间 化 合 物 : 第 二 步 为 水 解 反 应 , 即 该 中 间 化 合 物 水 解 形成 2 分 子 3C 
化 合 物 ， 

催化 凌 化 反应 的 入 是 核 国 糖 -1,5- 二 磷酸 闭 化 酶 /加 氧 酶 (ribulose-1,5-bisphosphate carboxylase/ 
oxygenase,Rubisco) 。 该 酶 含量 丰富 , 约 占 叶片 可 溶性 总 蛋白 的 40 冯 ,在 叶绿体 基质 中 ,Rubisco 活性 
位 点 浓度 高 达 4mmol/L, 约 为 它 催化 的 底 物 CO 浓度 的 500 倍 以 上 。Rubisco 既 能 催化 RuBP 与 Co 
的 着 化 反应 ;又 能 催化 RuBP 与 的 加 氧 反 应 。 它 催化 的 凌 化 反应 是 光合 作用 中 最 基本 的 碳 还 原 反 


应 . 











(二 ) Cs; 产物 的 还 原 
在 争 化 反应 中 形成 的 PGA 仅 为 有 机 酸 ,在 叶绿体 基质 中 ,利用 光合 光 反 应 生成 的 ATP 与 NAT 
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图 7-1 卡尔 文 循环 过 程 中 RuBP 的 凌 化 .PGA 的 还 原 和 RuRF 的 再 生 三 个 阶段 示意 图 
《Buchanan et al. 2000) 


PH 将 3-PGA 进一步 还 原 为 磷酸 丙 糖 。 

如 图 7-2A 所 示 , 3- 磷 酸 甘 油 酸 激酶 催化 3-PGA 的 磷酸 化 反应 形成 1, 3- 二 以 酸 甘油 酸 ,再 由 
NADP- 甘 油 醋 -3- 磷 酸 脱 氮 酶 催化 形成 甘油 本 -3- 磷 酸 (GAP)。GAP 是 沦 合 碳 同 化 的 重要 产物 。 至 
此 ,3-PGA 被 还 原 为 糖 ,光合 作用 光 反 应 中 形成 的 同化 力 ATP 与 NADPH 携带 的 能 量 转 贮 于 碳水 化 
合 物 中 。 


(三 ) RuBP 的 再 生 


叶绿体 中 需 保 持 RuBP 不 断 再 生 去 接受 CO; ,卡尔 文 循环 才 得 以 继续 运转 。 经 羧 化 反应 和 还 原 
反应 形成 的 甘油 醛 -3 苏 酸 经 过 3C.4C.5C.6C.7C 糖 的 一 系列 反应 转化 ,形成 核 酮 糖 -5- 磷 酸 (Ru5P)， 
最 后 由 核 恩 糖 -5- 碰 酸 激 注 催 化 ,消耗 ATP, 再 形成 RuBP。 图 7-2B 表示 RuBP 再 生 的 详细 过 程 。 


再 生 过 程 自 GAP 始 ,最 终 形成 RuBP, 再 生 过 程 的 总 反应 可 表示 为 
151 。 


5GAP + 3ATP + 2H;0 —> 3RuBP + 3ADP 十 2PF 十 3H 


《四 ) 卡尔 文 循环 的 总 反应 式 


卡尔 文 循环 的 总 反应 式 可 表示 为 
3CO; + 5HiO + 9ATP + 6NADPH—*GAP + 9ADP 十 SP 十 6NADP + 3H? 
在 卡尔 文 循环 中 ,每 同化 3 分 子 CO ,消耗 9 分子 ATP 与 6 分 子 NADPH, 形 成 1 分子 辜 酸 再 糖 ， 
以 很 高 的 能 量 转 化 效率 (80% 以 上 ) 将 光 反应 中 转化 的 活 牙 化 学 能 转换 为 稳定 的 化 学 能 ,暂时 贮存 在 
磷酸 丙 糖 中 。 





图 7-2 上 卡尔 文 循环 (Buchanan et al 2000) 
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图 7-2B 卡尔 文 循环 (Buchanan st a 2000) 
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图 7-3 核 酮 糖 -1,5- 二 磷酸 凑 化 酶 俱 屁 的 凌 化 反应 (Taiz &. Zeiger 1998) 


" i153 * 


二 、 卡尔 文 循环 的 调节 
( -) Rubisco 的 活性 调节 

在 高 等 植物 中 ,Rubisco 由 8 个 大 亚 基 和 8 个 小 亚 基 组 成 ,大 亚 基 有 476 个 氨基 酸 残 基 ,56kDa, 小 
亚 基 有 123 个 左右 氨基 酸 残 基 ,14kDa, 整 个 酶 蛋白 的 分 子 质量 共 5360kDa。 由 X 射线 入 射 可 知 每 2 个 
大 亚 基 结 合成 一 组 ,其 间 有 个 Mg*t 作为 连结 的 桥 ,每 一 大 亚 基 都 有 一 个 催化 部 位 和 一 个 调节 部 位 。 
编码 Rubisco 大 亚 基 的 基 骨 在 叶绿体 的 环 状 DNA 上 , 较 简 单 ,只 有 一 个 。 而 Rubisco 的 小 亚 基 是 由 
核 基因 编码 的 .如 盔 亲 有 5 个 ,在 2 号 和 3 号 染色 体 上 ,每 个 基因 有 大 小 不 同 的 内 含 子 (intron)。 在 核 
中 转录 形成 RNA 后 ,在 胞 质 中 翻译 形成 Rubisco 的 小 亚 基 前 体 , 运 入 叶绿体 后 切 去 前 导 肚 ,同时 进入 
的 还 有 核 编码 的 结合 蛋白 , 它 先 和 大 亚 基 结合 后 才能 和 小 亚 基 结 合 ,形成 及 ubisce 的 全 和 蛋白 。 

Rubisco 是 光 调 节 酶 ; 光 对 其 大 小 亚 基 的 基因 转录 都 有 影响 ,在 小 亚 基 基因 的 上 游 区 有 光 调 节 的 
启动 子 (promoter) ,只 在 叶片 中 对 交 反 应 而 表达 ,在 根 中 则 没有 ,而且 是 红 光 远 红 光 可 道 反应 ,说 明光 
敏 色 素 参 与 其 调节 。 同 时 , 光 调 节 Rubisco 的 酶 活性 ,表现 民 夜 节奏 变化 。Rubisco 被 CD 与 Mg 活 
化 ,叶绿体 基质 中 H+ 和 Mg+ 浓度 有 光 暗 的 变化 ,光驱 动 H+ 从 基质 到 类 春 体 的 琳 内 用 .基质 中 pH 
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图 7-4 Rubisco 活化 酶 偶 联 ATP 水 解 ,使 脱 气 甲 酰 化 的 非 活 化 型 Rubisco 解除 与 RuBP 的 结合 ， 
才能 与 CO 和 Mg2+ 结合 而 活化 (Taiz & Zeiger 1998) 
从 7 变化 到 8 左右 ,这 是 Rubisco 催化 反应 的 最 适 pH。 伴随 H* 进 人 陆 内 的 是 Mg:' 从 囊 内 腔 到 基质 
中 ,Rubisco 与 Mg” 结合 而 活化 。 
近来 发 现 了 Rubisco 活化 酶 ,是 一 种 核 


基因 编码 的 酶 蛋白 ,与 ATP 水 解 偶 联 而 活 

疝 化 Rubisceo。 上 暗中 Rubisco 与 RuBP 结合 ， 
由 Co; H 由 有 催化 活性 ; 光 下 ,Rubisco 活化 酶 经 硫 气 还 
Wa | 


Lys Lys 


+ 
=k 
| 和 | 蛋白 活化 后 水 解 TP, 使 Rubisco 构象 变 


NH; HY NH, HY NH Me NH 化 ,释放 RuBP 后 才能 通过 结合 CO; 与 
所 甲 栈 化 Meg2+ 而 活化 (图 7-4) 。CO: 结 合 到 Rubiseo 

链 化 COO- Ee 。 
| 大 亚 基 活 性 位 点 的 赖 氨 酸 的 氨基 上 ,形成 氢 


的 基 甲 酸 酯 Lys-NH- CO, ;这样 Mege- 再 迅速 
结合 到 上 面 去 ,此 时 酶 构象 发 生变 化 而 具 催 


图 7.5 Rubisco 经 栈 活 件 位 点 的 氨 甲 酰 -Mg*+ 形 成 而 活化 的 ”化 功能 (图 7-5)。 然后 Rubisco 才能 依次 结 
机 制 (CTaiz & Zeiger 1998) 台 RuBP 和 CO: ,催化 凑 化 友 应 。 


(二 ) 卡尔 文 循环 中 的 其 他 光 调 节 酶 
在 下 汞 文 循环 中 , 除 Rubiseco 外 ,还 有 


NADP- 甘 诈 醛 -3- 杰 酸 脱 氨 酶 CGAPDH)、 果 “Ww 光 系 统 1 

糖 -1,6- 二 磷酸 酵 酶 (FBPase) . 景 天 庚 酮 糖 -1,7- 

二 盔 酸 醋 酶 (SBPase)., 核 胃 粮 -5- 碰 酸 激 酶 

Ru5PK) 等 的 活性 都 是 骂 光 调节 的 。 这 4 种 《入 





酶 通过 铁 氧 还 蛋白 - 硫 氧 还 蛋白 系统 的 氧化 还 人 过、 放生 训 还 原 态 ) 


原 榨 制 酶 活性 ,这 个 系统 由 铁 氧 还 蛋 日 . 铁 氧 还 。 Gggh) .全 直 应 妥 还原 
蛋白 / 硫 氧 还 蛋 折 还 原 酶 以 及 硫 氧 还 蛋白 组 CC (eA) 
成 , 硫 氧 还 蛋白 中 的 硫 和 氨基 氧化 态 (--S S-) 


与 还 原 态 (一 SH HS 一 ) 在 光 、 暗 下 发 生 可 道 变 一 一 
化 , 当 交 系统 1 受 光 激发 时 , 酶 中 的 一 3 一 5 一 被 


铁 氧 还 蛋白- 硫 氧 还 蛋白 还 原 酶 催化 还 原 成 为 (gpg (过 大 起 ) 
一 SH HS 一 ,导致 酶 活化 (图 7-6)。 和 He 

虽然 CO, 同 化 不 直接 需要 光 , 但 由 于 需要 一 tf 
的 同化 力 来 自 光 反 应 ,而 且 重要 的 酶 都 是 光 活 。 gw 活化 


化 的 ,所 以 在 暗中 ,由 于 缺乏 同化 力 ATP 与 
关闭 ,COs 碱 少 ,因而 光合 作 几 .包括 CO 同化 本 活 性 调节 机 制 (Teiz Zeiger 1998) 
的 卡尔 文 循环 不 能 继续 进行 。 


(三 ) 光合 产物 的 输出 及 其 调节 


叶绿体 中 合成 的 光合 产物 主要 以 碍 酸 再 精 运 出 到 细胞 质 中 ,再 转化 成 芒 糖 在 叶绿体 被 膜 上 镶 
咎 有 多 种 转运 蛋白 ,如 磷酸 转运 器 .ATP/ADP 转运 器 .乙醇 酸 转运 器 .丙酮 酸 转运 器 . 糖 载体 ,氨基酸 
载体 .离子 通道 等 ,控制 和 和 协调 叶绿体 内 外 的 代谢 物 运输 。 其 中 的 磷酸 转运 器 人 (phosphate transloca- 
tor) 是 磷酸 再 精 与 无 机 磷酸 的 反 向 共 转 运 体 , 在 将 磷酸 再 
糖 运 出 的 同时 将 无 机 克 酸 等 量 运 人 叶绿体 ,其 运转 机 制 
见 图 7-7。 磷 酸 转运 器 是 叶绿体 内 被 膜 上 的 重要 和 蛋白质， 
由 核 基因 编码 ,由 29kDa 的 单 体 组 成 61kDa 的 二 素 体 ,是 
朴 水 的 内 在 蛋白 , 占 叶绿体 内 被 膜 膜 蛋白 总 量 的 10% ~ 
15 哟 。 在 光照 条 件 下 ,叶绿体 基质 内 卡尔 文 循环 产生 的 
磷酸 再 精 被 叶绿体 内 被 膜 上 的 磷酸 转运 器 不 断 地 运送 至 
叶肉 细胞 的 细胞 质 内 ,被 用 于 芒 粳 的 合成 :合成 的 蔗糖 通 
过 叶肉 细胞 质 膜 上 的 苏 糖 运载 体外 运 至 质 外 体 、 并 进 一 
步 被 转运 至 科 管 而 进入 维 管束 ; 芯 糖 合成 的 同时 所 释放 
的 细胞 质 内 无 机 样 酸 又 被 磷酸 转运 器 运 至 叶绿体 基质 供 
光合 作用 利用 。 当 胞 质 中 芒 精 的 利用 减 慢 .外 运 受 阻 , 胸 
质 游离 的 无 机 磁 配 水 平 下 降 时 ,磷酸 再 糖 外 运 碱 少 ,而 在 
叶绿体 内 积累 ;叶绿体 基质 内 磷酸 再 糖 的 积累 一 方面 可 


图 7-7 叶绿体 内 被 膜 上 磷酸 转运 器 的 运转 机 制 反馈 抑制 卡尔 文 循环 的 运行 , 另 一 方 而 也 可 能 促进 叶 绿 
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体 基质 内 证 粉 的 合成 。 而 叶绿体 基质 内 淀粉 的 积累 可 使 叶绿体 的 光合 作用 功能 下 降 。 磷 酸 转 运 器 的 
活动 受到 的 制 时 , 自 纪 胞 质 进 入 叶绿体 基质 的 无 机 磷 栈 减少 ,导致 ATP 合成 爱 阻 .叶绿体 基质 内 
ATP 水 平 下 降 而 使 卡尔 文 循环 受到 抑制 ， 

由 此 相 见 ,位 于 叶绿体 被 膜 上 的 融 酸 转运 器 是 偶 联 叶肉 细胞 细胞 质 与 叶绿体 基质 之 问 的 重要 “ 桥 
梁 ”, 通 过 不 断 将 光合 产物 ( 侯 酸 丙 糖 ) 自 叶绿体 基质 运 出 和 不 断 向 叶绿体 基质 提供 重要 的 光合 底 物 
(无 机 磷酸 ) ,保障 着 光合 作用 的 进行 ， 同 时 ,通过 磷酸 转运 器 的 调控 ,植物 可 有 效 地 调节 细胞 内 着 粮 
和 淀粉 的 合成 。 

三 、 光 呼 吸 

Warburg 在 20 世纪 20 年 代 发 现 氧 有 抑制 小 球 藻 光 合 过 程 的 作用 , 当 氧 法度 加 售 时 ,其 光合 速率 
降低 50% ,这 种 氧 对 光合 作用 抑制 的 现象 被 称 为 瓦 布 格 效应 (Warburg effect》)。1955 年 ,Decher 测定 
烟草 的 光合 速率 时 ,观察 到 在 停止 照 光 后 的 短 时 间 内 ,时 片 大 量 释 放 CO , 即 “COs 狂 发 “COs out- 
burst) 现象。 这 些 实验 结果 导致 光 呼 吸 (phetorespiration) 现 象 的 发 现 , 即 植物 的 绿色 细胞 在 光照 下 不 
仅 进 行 CO* 的 同化 ,而且 存 在 依赖 光 的 吸收 Os .释放 CO:s 的 反应 ,被 称 为 光 呼吸 ,也 称 光 呼 吸 碳 氧 化 
循环 (photorespiratory carbon oxidation cycle;PCO cycle) 。 

(一 ) 光 呼 吸 代谢 

整个 光 呼 吸 碳 氧 化 禾 环 在 叶绿体 ,过 氧化 物体 和 线粒体 三 种 细胞 器 中 完成 (图 7-8)。 光 呼吸 碳 氧 
化 循环 的 最 初 反应 是 在 叶绿体 基质 中 RuBP 被 氧化 成 磷酸 乙醇 酸 (8lycolate) ,催化 此 反应 的 酶 县 
Rubisco，Ogren 等 人 发 现 此 酶 具有 特殊 性 质 , 既 催 化 RuBP 的 着 化 反应 ,又 催化 RuBP 的 加 氧 反 应 。 
克 酸 乙醇 酸 被 磅 酸 酶 催化 脱 去 磷酸 生成 忆 醉 酸 . 

RuBP 在 Rubisco 的 催化 下 发 生 的 加 氧 反应 过 程 可 用 以 下 两 步 反 应 表示 : 

RuBP 十 0, 磷酸 乙醇 酸 十 PGA 二 2H" 
磷酸 乙醇 酸 + H:O 一 乙 薛 酸 十 HOPOF 

乙醇 酸 从 叶绿体 转移 到 过 氧化 物体 中 ,在 过 氧化 物 酶 催化 下 氧化 为 乙 醛 酸 ,经 转 氨 基 作用 形成 的 
甘氨酸 进 人 线粒体 ,两 分 子 甘氨酸 形成 一 分 子 丝氨酸 ,并 脱 去 CD* 。 丝 氮 酸 返回 过 氧化 物体 ,经 转 氮 
基 和 还 原形 成 甘油 酸 , 再 返回 叶绿体 在 甘油 酸 激酶 催化 下 形成 5 磷酸 甘油 酸 。 光 呼吸 碳 氧 化 循环 过 
程 的 详细 步 又 见 图 7-8。 

总 起 来 看 , RuBP 氧化 形成 两 分 子 磷酸 乙醇 酸 ,最 后 转化 形成 一 分 子 3- 磷 酸 甘油 酸 ,释放 一 分 子 
CO 。 其 总 反应 式 如 下 : 

2RuBP + 30; + 2Fdrw + SATP—* 3 3-PGA 二 CO + 2F do + 2ADP + 2Pi 

在 光 呼 吸 碳 氧化 循环 中 ,乙醇 酸 、. 乙 醋酸, 甘氨酸 等 均 为 二 碳化 合 物 , 因 此 , 光 呼 吸 酉 氧化 循环 又 
称 为 C: 循 环 。Rubisco 具 着 化 和 加 氧 双 重 催化 活性 ，RuBP 的 羧 化 或 加 氧 间 的 竞争 使 光合 碳 固定 效 
率 降低 ,所 以 在 叶片 中 的 光合 矶 代谢 实际 上 是 卡尔 文 循 环 与 光 呼 吸 夏 氧 化 循环 整合 平生 的 结果 (图 
7-9) ,卡尔 文 循环 能 独立 运转 ,而 光 呼 吸 砚 氧 化 循环 却 依赖 于 卡尔 文 循环 中 RuBP 的 再 生 。 

两 个 环 间 的 平衡 主要 块 定子 三 个 因子 : Rubisco 的 动力 学 特性 、 底 物 CO;: 与 O; 的 浓度 和 温度 。 
Rubisco 的 底 物 COs 与 0 竞争 同一 活性 位 点 , 互 为 抑制 剂 ; 酶 催化 反应 的 方向 决定 于 CO:/O: 比值 。 
在 提供 相同 CO; 与 0% 浓度 条 件 下 Rubisco 与 CO: 的 亲 和 性 比 与 QO; 的 亲 和 性 高 几 十 倍 ,但 是 在 日 然 环 
境 空气 中 , 送 化 反应 仅 为 加 氧 反 应 的 3 售 ;显然 ,提高 CO 浓度 可 明显 抑制 光 呼 吸 。 当 温度 升 高 时 , 提 
高 了 Rubisco 与 中 的 亲和力 ,的 吸收 增加 ,表现 光 呼 吸 增加 。 
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图 7-8 在 叶绿体 ,过 氧化 体 和 线粒体 中 发 生 的 光 呼 吸 碳 氧化 循环 7-9 光合 碳 代 谢 中 的 Cs 与 Ca 循环 的 
(Taiz & Zeiger 1998) 整合 平衡 (Taiz & Zeiger 1998) 


了 RuPP 加 氧 酶 巴 磷 酸 乙 醉 本 磷酸 栈 名 乙 醉 酸 氢化 酶 四 转氨酶 向 甘 氮 


酸 脱 爷 酶 @ 丝 氢 酸 送 甲 禁 转 氨 酶 中转 气 广 全 烃基 再 柄 酸 还 诛 酶 曲 甘 油 
酸 激 酶 。 


(二 ) 光 呼 吸 的 功能 意义 


光 呼 吸 的 生理 功能 尚 不 清楚 。 在 早期 地 球 上 大 气 中 COz/O: 比例 高 的 条 件 下 ,Rubisco 的 加 氧 活 
性 被 杭 制 , 随 着 绿色 植物 光合 作用 的 进行 ,大 气 中 CO:7O@s 比值 逐 放 降低 ,催化 加 氧 反 应 的 活性 表现 出 
来 ,看 似 一 种 消耗 过 程 , 将 光合 作用 已 固定 碳 素 的 1/4 氧化 释放 。 但 是 ,伴随 光合 作用 的 进行 , 碰 酸 乙 
醇 酸 的 产生 是 不 可 避免 的 ,事实 上 ,经 过 心 循 环 可 将 乙醇 酸 中 ?75% 的 左 回 收 ,并 消除 乙醇 酸 对 细胞 的 
毒害 。 同 时 , 光 呼 吸 过 程 中 产生 的 甘氨酸 和 丝氨酸 也 可 为 蛋白 质 合成 提供 部 分 原料 。 

近年 来 利用 拟 南 芥 光 呼 吸 缺 陷 型 突变 体 的 研究 发 现 ,在 正常 空气 中 该 突变 体 不 能 存活 ,只 有 在 离 
CO; 浓 度 条 件 下 才能 存活 。 说 明光 呼吸 可 能 有 其 特别 重要 的 生理 功能 ,在 高 光 强 和 低 CO 浓度 下 ,其 
释放 的 CO, 进入 Cs: 循环 而 被 再 利用 ,以 维持 光合 碳 还 诛 循 环 的 运转 ,同时 也 是 消耗 光 反 应 产生 的 过 翻 


ATP 与 还 原 力 ,防止 光合 机 构 受 损 的 一 种 保护 机 制 。 
第 二 节 ”光合 碳 同化 的 Cs 代谢 途径 


在 研究 光合 作用 碳 代 谢 过 程 中 ,利用 *C 标记 的 CO* 饲 喂 甘 芒 ,玉米 等 植物 ,发 现 70%~-80% 的 
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CDOs 标记 产物 为 4C 酸 而 不 是 3C 化 合 物 ,4C 酸 形 成 的 途径 不 同 于 卡尔 文 循环 。Hatch 和 Slack 经 过 
反复 实验 发 更 ,这 些 植 物 固定 CDOs 的 最 初 产物 是 蔷 果 酸 或 天 冬 氮 酸 等 四 磋 二 痊 酸 ,催化 凌 化 反应 的 酶 
是 磷酸 烯 醇 式 丙 响 酸 羧 化 酶 (phosphoenylpyruvate earboxylase, PEPC) ,而 不 是 Rubisco, 因 而 在 20 
世纪 ?0 年 代 提 出 了 COs* 同 化 的 C 途 径 , 又 称 Hatch-Slack 途径 ， 
一 、CG: 植 物 解剖 结构 特征 
已 知 被 子 植物 中 的 20 科 约 2000 种 植物 具有 C, 光合 碳 固定 途径 。C, 植 物 叶 片 解 剖 结 构 与 Cs 杆 
物 不 同 ( 图 7-10) ,Cs 植物 叶片 的 棚 栏 组 织 与 海绵 组 织 分 化 不 明显 ; 维 管束 密集 , 维 管束 周 立 有 发 达 的 
维 管束 精细 胞 (bundle sheath cell) 形 成 花环 状 的 结构 。 维 管束 匡 细 胞 中 含有 较 大 的 寺 绿 体 ,与 计 肉 细 
叶肉 


叶肉 维 管 来 蒜 


维 管束 闽 杨 栏 细胞 





胞 间 连 丝 
图 7-10 CG 植物 与 C 植物 叶片 解剖 结构 比较 (Taiz && Zeiger 1998) 
日 红 ;fDCs 植物 叶片 的 三 维 结构 模式 图 ， 


《AJ4 单子 叶 植物 玉米 !(B)Ca 单子 叶 植 牺 车 卖 ;CC 双子 叶 植物 干 
(Cs 植物 叶片 扫 措 电 镜 图 未 维 管束 靖 细 胞 芍 上 的 胞 问 连 丝 : 
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胞 叶绿体 相 比 . 维 管 末 轴 细 上 胞 叶绿体 基 粒 吉 状 较 少 ; 还 有 王宫 的 线粒体 等 其 他 细胞 器 ; 维 惫 束 蒜 细胞 
与 叶肉 细胞 闻 存 在 大 量 胞 间 连 丝 , 有 利于 光合 产物 的 转运 。C; 植 物 的 CDe 固定 在 叶肉 细胞 和 维 管束 
蒜 细 胞 中 进行 。 在 两 类 光合 细胞 中 含有 不 同 的 酶 类 ,叶肉 细胞 中 含 PEPC ,而 维 管束 畏 细 胞 中 含 脱羧 
酶 和 Rubisco, 分 别 催化 不 同 的 反应 而 共同 完成 CO: 固 定 还 原 。 

二 、C: 光 合 碳 代谢 途径 

(一 ) 羧 化 与 还 原 阶 段 


进 和 人 叶肉 细胞 的 CD, 首先 在 碳酸 醋 酶 催化 下 形成 HCO， ,再 在 PEPC 催化 下 ,被 厂 酸 烯 醇 式 再 病 


酸 (PEP) 接 受 而 羧 化 ,形成 草 栈 乙酸 (OAA)( 图 7-112。 


PEP+HCOF 一 OAA 十 HOPG 


天 “CO, 


叶肉 细胞 





胞 问 连 经 














网 7-11 在 两 种 类 型 细胞 中 进行 的 CG 循环 
[Taiz R. Zelger 1998) 
与 G 途 径 不 同 的 是 ;催化 此 反应 的 PEPC 分 布 在 叶肉 细胞 的 细胞 质 中 ,因此 ,在 心 途径 中 ， 固定 
Co 的 最 初 反 应 不 是 在 叶绿体 中 而 是 在 叶肉 细胞 的 细胞 质 中 进行 的 。PEP 接受 HCOs ,而 不 是 CO: 。 
草 酰 乙酸 在 叶肉 细胞 叶 绿 体 中 被 NADP -苹果 酸 酶 催化 还 点 为 苹果 酸 ; 也 可 在 细胞 质 中 由 天 冬 氮 


酸 转 氨 酶 催化 ,经 转 氨 基 作用 而 形成 天 冬 氮 酸 。 
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(二 ) 转移 与 脱羧 反应 


在 C 西 物 叶 肉 细 胞 与 维 管束 鞘 细 胞 之 间 有 大 量 胞 间 连 经 ,生成 的 苹果 酸 或 天 冬 氮 酸 从 叶肉 细胞 
经 胞 间 连 丝 快速 转移 到 维 管 束 畏 细胞 ,在 这 时 发 生 脱 羧 反应 ,释放 CO; ,在 叶绿体 中 进入 卡尔 文 循环 ， 
经 过 再 次 固定 ,还 原 而 形成 辜 酸 再 糖 。 

根据 不 同 植物 形成 四 碳酸 的 种 类 ,催化 脱羧 反应 的 酶 以 及 脱羧 反应 发 生 的 部 位 ,又 可 将 Cs 途径 分 
为 三 种 类 型 (图 7-12, 表 7-1)。 


叶 附 细胞 稚 管 末 畏 细胞 













NDA - ME 型 
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图 7-12 已 光合 碳 同 化 的 三 种 类 型 (Taiz 名 Zeiger 1998) 
中 PEP 辣 化 酶 加 NAD 苹果 酸 脱 拨 酶 @@ 天 冬 氨 酸 转 握 入 中 NADP 节 果 酸 了 覆 命 PEP 笋 汶 酶 
全 再 揽 酸 转氨酶 全 丙 副 酸 兢 龄 双 激 酶 


表 7-4 CC 途径 的 三 种 类 型 
”一 

















转移 到 维 管束 返回 叶 岗 网 

代表 植物 
i 则 细 胞 的 忆 版 说 站 胞 的 Cs 酸 
NADP-ME 茧 困 酸 NADP- 芋 果 酸 酶 (位 于 叶绿体 中 ) 丙酮 酸 玉米 . 甘 功 ,高 涌 
NALYME 无 冬 氢 酸 NATr- 芋 果 酸 槛 (位 于 线粒体 中 ) 丙 党 酸 马 沧 英 , 狗 必 草 


PEP-CK 大 冬 毛 酸 PEP 凌 激 酶 (位 十 细胞 质 中 ) 丙 和 氮 酸 / 丙 柄 酸 或 PEP 羊 草 ,非洲 鼠 忆 条 
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1. NADP 苹果 酸 萌 [NADP-ME} 型 
玉米 .高 粱 ,谷子 . 甘 芳 , 称 , 马 唐 等 植物 属于 这 种 类 型 。 在 维 管束 精细 胞 的 叶绿体 中 ,由 NADP.- 华 
果 酸 酶 催化 ,苹果 酸 (Mal) 脱 羧 ,生成 丙酮 酸 (pyruvate, Pyr)。C0O; 进 入 卡 尔 文 循环 ,丙酮 酸 运 回 到 叶 
肉 细 胞 的 叶绿体 中 ,再 牛 PEP。 
Mal + NADP -一 ~ Pyr + NADPH + CO, 
2，NAD 苹果 酸 酶 (INAD-ME ) 型 
马 肯 苋 , 系 , 旺 峙 草 , 狗 尾 草 等 值 物 的 叶 岗 细胞 和 维 管束 攻 细 胞 中 有 高 活性 的 氨基 转移 酶 和 NAD- 苹 
果 酸 酶 ,而 NADP- 苇 果 酸 酶 活性 低 , 这 类 植物 固定 CO; 的 最 初 产物 为 天 冬 氨 酸 , 运 人 人 维 管束 第 细胞 ， 
经 转 氨 基 作用 形成 OAA, 再 被 NAD 苹 果 酸 脱毛 酶 还 原 为 苹果 酸 ; 在 维 管束 萌 细 胞 的 禾 粒 体 中 ,由 
NAD 一 苹果 酸 酶 催化 , 蔷 果 酸 脱 次, 生成 丙酮 酸 ,在 细胞 质 中 出 丙酮 酸 转 氨 酶 催化 成 为 两 氨 酸 后 适 回 
叶肉 细胞 ,再 生 PEP。 
Mal + NAI 一 ”~ Pyr + NADH 十 CD， 
3，PEP 闫 激酶 (PEP-CK} 型 
属于 这 类 植物 的 有 盖 氏 虎尾 草 、 羊 草 , 大 乘 , 非 洲 妃 尾 票 等 植物 。 在 这 类 植物 的 维 管束 峭 细 胞 的 
细胞 质 中 有 很 高 的 PEP 羧 激 酶 (PEP-CK) 活 性 。 送 化 反应 生成 的 天 冬 氢 酸 经 转 氮 基 作用 转化 为 
OAA ,再 在 PEP 着 激酶 催化 下 生成 PEP 并 释放 CO; ,而 被 再 固定 。 
OAA 十 ATP 一 PEP 十 ADP 十 COs 


(三 ) 底 物 PEP 的 再 生 


必 酸 脱羧 后 形成 的 丙酮 酸 返 回 到 叶肉 细胞 ,在 其 叶绿体 中 , 由 再 醋酸 芯 酸 双 激 酶 (pyruvate phos- 
phate dikinase， PPDK}) 催 化 ,形成 PEP, 又 可 重新 接受 CD。 在 NAD-ME 型 和 PEPCK 型 中 形成 的 
元 氨 酸 先 在 叶肉 细胞 质 中 转变 为 丙酮 酸 , 再 生成 PEP。 

PEP 的 再 生 要 利用 ATP 的 能 量 ,ATP 水 解 成 为 AMP 而 不 是 ADP, 所 以 ,相当 于 消耗 了 2 个 
ATP。 因 此 ,在 CG, 途径 的 运转 中 ,每 同化 1 个 CO;, 多 消耗 2 个 ATP, 实 际 消 耗 5 个 ATP 与 2 个 
NADPH。 所 以 CG 途径 的 运转 比 C* 途 径 有 更 高 的 能 量 需 求 。 


三 、C: 途 径 的 调节 及 其 生理 生态 意义 
(一 ) 光 对 Cy 途径 中 关键 酶 活性 的 调 市 


在 己 途 径 中 ,PEPC,NADP- 艾 果 酸 脱 氢 洲 .PPDK 都 是 光 活 化 醇 。 PEPC 是 光 依 赖 的 三 酸化 与 去 
磷酸 化 调节 , 当 PEPC 的 丝氨酸 残 基 被 磷酸 化 时 , 酶 活化 而 对 底 物 PEP 的 亲和力 高 ,而 其 去 磷酸 化 时 
酶 钝 化 。NADP- 苹 果 酸 脱氧 酶 也 是 通过 叶绿体 中 的 铁 氧 还 蛋白 - 硫 氧 还 时 白 系 统 调 节 殖 基 氧 化 还 原 ， 
光 下 被 还 斋 而 活化 ,暗中 氧化 而 失 活 。PPDK 的 活性 通过 PPDK- 调 节 和 蛋白 调节 PPDK 重唱 的 苏 氨 屋 
残 基础 酸化 与 去 太 酸 化 :其 蓄 酸 化 的 调节 是 依赖 ADP 而 不 是 ATP 的 ,在 暗中 ADP 浓度 增加 时 酶 重 
白 磷 酸化 而 失 活 ; 光 下 ADP 被 用 于 ATP 合成 而 浓度 降低 ,该 酶 脱 磷 酸化 而 活化 。 

用 蛋白 质 合成 抑制 剂 放 线 菌 案 D 等 进行 的 实验 也 证 明 : 光 也 促进 PEPC 及 NADP- 苹 果 琶 酶 的 酶 
蛋白 合成 。 

(二 ) CG 途径 的 生理 生态 意义 


C, 植 物 多 起 源 于 热带 高 温 干 早 地 区 ,与 CG; 植 物 比较 ,其 光合 速率 高 , 光 呼 吸 低 , 减 少 水 分 丢失 ,有 
更 大 的 适应 性 。C; 植 物 在 高 温 及 空气 相对 湿度 较 低 的 环境 下 ,叶片 气孔 导 性 下 降 , COs 进 人 减少 ， 
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Rubisco 的 加 氧 酶 活性 增加 , 光 呼 吸 上 升 , 光 台 效率 降低 。 由 于 C 途 径 中 国定 COs 的 底 物 为 HCO; ， 
PEPC 与 它 的 亲和力 极 高 ,即使 气孔 部 分 关闭 ,PEPC 仍 能 催化 固定 较 低 浓度 的 CO: ,而 且 没 有 与 Os 
的 竞争 反应 ,因此 固定 CO 的 效率 高 。 又 由 于 在 维 管束 苦 细 胞 中 苹果 酸 的 脱羧 反应 是 一 种 浓缩 COs 
的 机 制 , 使 维 管束 藉 细 胞 中 有 相对 高 的 COs 浓 度 ,促进 了 Rubisco 健 化 的 着 化 反应 ,而 搞 制 了 加 和 气 反 
应 ;降低 耳光 呼 吸 。 同 时 ,在 维 管束 蒜 细胞 中 形成 的 光合 产物 可 及 时 运 至 维 管束 ,从 而 避免 了 光合 产 
物 积 累 可 能 产生 的 反馈 抑制 作用 。 因 此 ,在 高 光 强 与 较 高 温度 下 ,性 植 物 可 产生 更 多 的 同化 力 ,有 较 
高 的 光合 效率 。 伍 是 ,已 植物 这 种 “CO: 系 ” 的 运转 是 消耗 ATP 的 ,在 光 强 较 弱 以 及 温度 较 低 的 情况 
下 就 体现 不 出 其 优势 ,其 光合 效率 并 不 一 定 比 CG 植物 高 。 


第 三 节 景 天 酸 代谢 途 径 


许多 起 洲 于 热带 的 植物 ,如 景 天 科 的 景 天 ,仙人掌 科 的 仙人 掌 ,凤梨 科 的 菠 葛 . 兰 科 的 兰花 等 植物 
多 具 肉 质 茎 . 叶 , 叶 片 表面 有 较 厚 的 角质 层 ,叶肉 细胞 有 很 大 的 液 泡 ,从 形态 与 结构 上 对 高 温和 干旱 有 很 
强 的 适应 性 。 同 时 ,这 类 植物 在 进化 中 还 发 展 了 特殊 的 供 固 定 代 谢 途 径 一 一 景 天 酸 代 谢 (crassulacean 
acid metabolism:CAMD) 途 和 ,以 适应 高 温 干 旱 的 特殊 生态 环境 。 已 经 在 26 科 的 几 百 种 被 子 植物 及 某 
些 苹 类 植物 中 发 现 光合 碳 代 谢 的 CAM 途径 。 


一 、CAM 代谢 途径 
景 天 酸 代谢 植物 的 叶肉 细胞 中 同时 存在 PEPC 与 Rubisco 两 种 酶 ,因而 有 两 套 羧 化 固定 CO; 的 
系统 。 与 ,植物 类 似 , 在 细胞 质 中 以 PEP 接受 HCOz 形 成 苹果 酸 ,而 后 茧 果 酸 脱羧 ,CO, 进 入 卡尔 文 
循环 ,被 再 次 固定 。 但 是 ,CAM 植物 的 叶片 解剖 结构 不 同 于 C 植 物 , 没 有 明显 的 维 管束 萌 细 胞 ,两 类 
酶 都 存在 于 叶肉 细胞 中 ,通过 酶 活性 的 县 夜 调节 使 羧 化 反应 与 CO 再 固定 分 别 在 夜间 和 白天 完成 (图 
7-13)，, 


大 气 气孔 开放 时 CO 进入 ， 气孔 关闭 阻止 水 分 


夜间 白天 
吸收 并 固定 CO,， to HO 丢失 政 存 的 苹果 酸 脱 藏 ，CO， 丢失 与 CO, 圾 收 
被 再 画 定 ， 去 酸化 


叶片 酸化 





图 ?7-13 CAM 途径 :夜间 吸收 并 固定 CDa ,白天 脱羧 ,CD 被 再 固定 (Taiz && Zeiger 1998) 
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(一 ) 在 瞳 中 进行 PEP 的 法 化 反应 


CAM 植物 面临 的 主要 生理 问题 是 如 何 减 少 水 分 竺 失 以 适应 高 温 于 旱 的 生态 环境 。 由 于 COs 与 
Ha 的 出 人 叶片 都 要 既 过 气 我 ,为 保存 水 分 .提高 水 分 利用 效率 ,CAM 植物 白天 气孔 关闭 ,当夜 间 温 
度 降 低 , 相 对 湿度 升 高 时 气孔 才 开 放 。 因 此 ,在 夜间 C02 才 能 进 人 叶肉 细 胞 ,在 细胞 质 中 ,由 PEPC 俊 
化 ,还 速 发 生 羧 化 反应 ,PEP 与 HCOs 结合 生成 草 酰 乙酸 ;并 在 NADP- 人 苹果 酸 脱氧 酶 惟 化 下 ,将 章 酰 
乙酸 还 原 为 苹果 酸 , 大 量 苹 果 酸 暂时 贮存 在 叶肉 细胞 的 大 液 泡 中 , 其 中 的 苹果 酸 浓 度 可 高 达 0.3 mol/L， 
此 时 盱 片 酸化 ,并 维持 较 低 的 渗透 势 以 保存 水 分 。 接 受 COs 的 PEP 来 自 淀 粉 或 其 他 多 业经 糖 酵 解 途 
径 水 解 牛 成 。 


(二 ) 在 光 下 完成 C0: 再 固定 


白天 为 避免 过 度 蒸腾 失 水 ,CAM 植物 叶片 气孔 关闭 ,CO; 不 能 进入 。 夜 间 贮 存 的 苹果 酸 从 液 泡 
转移 到 细胞 质 中 ,被 NADP- 苹 果 酸 酶 俊 化 脱 羚 ,或 由 羧 激酶 催化 OAA 脱 着 。 释 放 的 CGO: 进 人 叶绿体 
被 RuBP 接受 ,在 卡尔 文 循环 中 得 以 固定 。 此 时 ,由 于 气孔 关闭 ,CO 不 易 远 锡 出 叶片 , 胞 质 中 相对 高 
的 CO 浓度 使 Rubisco 发 挥 较 高 的 催化 站 化 反应 的 效率 而 限制 了 光 呼 吸 , 这 也 是 一 种 浓缩 CO; 的 机 
制 。 苹 果 酸 脱羧 后 产生 的 再 酮 酸 经 丙酮 酸 载 体 转 运 进 人 叶绿体 后 ,被 还 原 为 PEP, 再 由 叶绿体 运 出 到 
细胞 质 中 ,进而 转化 为 芍 酸 再 糖 后 可 被 合成 淀粉 ,所 以 ,白天 植物 叶 乒 酸度 卜 降 。 


(三 ) CAM 途径 的 调节 


1，PEPC 的 调节 
CAM 植物 的 PEPC 与 苹果 酸 脱 狼 酶 同 在 细胞 质 中 ,但 在 不 同 的 时 间 执 行 不 同 的 功能 ,为 避免 耗 
能 的 无 效 循环 , CAM 植物 的 PEPC 表现 县 Am pp 
夜 局 期 性 活性 节奏 变化 , 酶 的 两 种 状态 经 栈 让 了 
蛋白 的 丝氨酸 残 基 的 克 酸 化 和 去 磷酸 化 转 一 全 一 
换 ( 图 7-14)。 夜 间 , 在 蛋白 激酶 催化 下 ， 
PEPC 被 ATP 磷酸 化 而 活化 ,对 苹果 酸 抑 制 /son SerOP 
作用 的 敏感 性 下 降 , 并 与 PEP 有 高 的 亲 和 白天 非 活 化 息 夜间 活化 型 
性 ;同时 ,PEPC 的 正 效 应 剂 G6P 也 在 夜间 被 苹 傈 酸 拖 制 /7 对 草 果 本 不 敏感 
增加 ,因而 有 利于 催化 PEP 的 羧 化 并 大 量 积 移 酸 本 
累 苹果 酸 。 上 反之 ,白天 在 磷酸 酯 酶 作用 下 ， E 


HO 


PEPC 的 丝氨酸 残 基 去 故 酸 化 ,这 种 状态 的 
PEPC 对 低 浓度 苹果 酸 就 非常 敏感 而 活性 被 图 7-14 CAM 植物 PEPC 的 屋 夜 周期 性 琶 酸 化 调节 
换 制 ,同时 对 PEP 的 亲 和 性 隆 低 而 不 催化 送 (Taiz & Zeiger 1998} 
化 反应 。 
2. CAM 途径 的 长 期 调节 

这 是 指 季节 周期 性 对 CAM 碳 同 化 的 调节 。 某 些 CAM 植物 的 碳 同化 途径 随 水 分 供应 情况 而 改 
变 , 如 冰 叶 日 中 花 (UMesembryanthemum erystainium) 在 水 分 充足 时 ,主要 经 途径 同化 CO: ,在 高 
温 . 缺 水 或 盐 胁 近 时 又 是 典型 的 CAM 植物 ,这 是 胁迫 信号 导致 大 量 CAM 基因 表达 的 结果 。 


二 、G .C4 与 CAM 植物 光合 特性 比较 
根据 光合 碳 间 化 途径 ,可 将 植物 分 为 Cs 植物 .C, 植 物 和 CAM 植物 ,它们 的 光合 与 生理 生态 特性 
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有 很 大 的 差异 ( 表 7-2) 。 
表 7-2 局 ,CG ,CAM 植物 的 光合 及 生理 生态 特性 比较 


























特性 G3 植物 性 植物 CAM 植物 
代表 植物 典型 的 温带 植物 ,小 去 , 著 菜 ， 上 典型 的 热带 , 亚热带 植物 , 玉 典型 的 华 地 植物 ;仙人 大 掌 , 兰 
去 囊 , 烟 草 米 , 高 加, 甘 用 ,上 范 属 花 : 龙 再 兰 * 肉 质 
0 这 位 公有 全 大型 维 管 末梢 细胞 发 达 , 内 有 时 绿 维 管束 精细 胞 不 发 达 ,叶肉 风 
叶绿体 。 .| 体 ; 具 二 种 不 同类 型 的 叶绿体 。 胞 中 有 大 液 泡 。 
叶绿素 ab 的 3321 欧 业 :1 小 于 3:1 
碳 同 化 途径 一 条 (途径 人 吕 和 避 一 在 不 同时 间 的 二 条 途 和 从 
册 胞 质 中 PEP; 
最 受 RuBP 中 ; u 
匣 COs 受 体 维 管束 靖 细胞 中 RuBP， 暗中 PEP; 兴 下 RuBP 
在 叶肉 细胞 中 有 高 PFPC 酶 活 
催化 CO 净化 反应 的 酶 活性 。 高 Rubisco 酶 活性 性 ; 在 维 管 东 稍 细胞 中 月 商 号 富有 高 PEPC 聊 活 性 ， 
Rubi 光 下 有 高 Rubisco 酶 活性 。 
ubiseo 活性 。 
光疗 林产 物 PGA 草 酰 乙酸 一 苹果 陋 踢 中 苹果 酸 : 光 下 PGA 
光 呼 吸 高 光 呼 吸 低 兆 呼吸 低 光 呼吸 
光合 最 适 记 AL 较 低 ,的 15 一 30 较 高 , 约 30 一 47 一 35 
光 虱 和 点 174 一 172 日 照 强度 下 愧 和 强 光 下 不 易 达 到 交 乙 和 状态 同 忆 植物 
COz 补 伙 点 /lL 高 CDa 补 偿 点 (4 一 70) 低 CO 补习 点 (5 一 10) 一 5, 隐 上 对 Cos 有 高 度 闪 和 性 
光合 速率 (CDe)7[molyttnz "5s)] 10 一 25 25~50 1~3 
奖 (450~ 一 950) 小 (250 一 3507) 光照 下 ;150 一 600; 
蒸腾 系数 及 耐 早 性 耐 捍 性 弱 耐 旱 暗中 ;80 一 100， 板 研 早 
光合 产物 运输 速率 相对 慢 相对 快 不 一 定 
光合 兆 同 屁 率 /[g/ Cm? :dd)] ~20 30~40 变化 较 大 


不 同 植物 的 光合 兢 代 谢 途 径 是 进化 的 结果 ,是 对 特定 生态 环境 的 适应 。C: 植 物 比 C: 植 物 进化 ; 
单子 叶 植 物 中 的 Cs 植 物 较 多 。Cs 植 物 在 温带 分 布 较 多 而 C 植 物 多 分 布 在 热带 ,亚热带 ,CAM 植物 主 
要 分 布 在 干旱 沙漠 地 区 。 在 高 光 强 ,高 温 及 相对 湿度 较 低 的 条 件 下 ,Cs 植物 的 光合 效率 比 Cs 植物 高 ， 
但 在 光照 弱 \ 温 度 低 的 条 件 下 ,Cs 植物 的 光合 效率 甚至 比 C; 植 物 还 低 。 

不 同 的 碳 代 谢 途 径 也 不 可 能 被 绝对 分 开 , 常 随 植物 的 器 官 .生育 期 以 及 环境 条 忻 而 变化 。 

某 些 植物 的 解剖 结构 和 光合 碳 固定 的 特性 介 于 Cs 植物 与 C, 植 物 之 间 , 如 禾 本 科 的 乘 属 、 票 米 草 
科 的 聚 米 草 属 .部 科 的 莲子 草 属 、 菊 科 的 黄菊 属 . 紫 茉莉 科 的 叶子 花 属 等 。 这 些 植物 也 具有 纵 管 束 萌 
细胞 ,但 不 如 C, 植 物 发 这, 而 叶肉 细胞 有 分 化 ;具有 两 种 催化 着 化 反应 的 酶 ,但 不 像 C, 植 物 那 样 Rubi- 
sco 和 PEPC 被 严格 分 开 定 位 在 不 同 的 细胞 中 ;CO: 同 化 以 GG 途径 为 主 ,但 也 有 有 限 的 忆 御 环 , 这些 
植物 的 光 呼 吸 也 介 于 Cs 与 植物 之 间 。 目 前 一 般 认 为 ,Cs-C: 中 间 型 植物 是 从 Cs 植物 到 (植物 的 中 
间 过 渡 类 型 。 

同时 , 某 些 植物 在 环境 条 件 发 生变 化 或 发 育 的 不 同 阶段 ,也 会 在 Cs 与 局 途径 间 转 换 。 如 人 植物 
烟草 感染 花 叶 病毒 后 , 则 在 幼 叶 中 出 现 CG, 途径 。 禾 本 科 的 毛 疾 草 在 低温 多 前 地 区 以 CG 途径 固定 
CO; ,而 在 高 温 干 旱地 区 则 经 CG, 途径 国定 COs。 坟 米 幼苗 叶片 具 Cs 植物 的 某 些 特征 ,至 第 五 叶 才 具有 
完全 的 忆 植物 特征 ;C, 植 物 衰 老 时 ,也 会 出 现 Cs 植物 的 某 些 特征 。CAM 植物 也 有 专 性 与 兼 性 之 分 。 
光合 碳 代 谢 途 径 的 多 样 性 及 其 相互 间 的 转化 也 是 植物 对 多 变 的 生态 环境 的 适应 性 。 


164 


第 四 节 ” 蕊 糖 与 淀粉 的 合成 


蕊 糖 是 光合 作用 的 重要 产物 ,是 多 数 植物 体内 长 距离 运输 碳水 化 合 物 的 主要 形式 ,也 是 某 些 植物 
如 甘 芒 、 帮 菜 . 胡 昔 下 等 贮藏 的 主要 化 合 物 。 淀 粉 是 存在 于 几乎 所 有 植物 中 ,和 相对 稳定 的 高 分 子 碳水 
化 合 物 。 蘑 糖 和 淀粉 都 由 在 卡尔 文 循 环 中 产生 的 磷酸 两 糖 合成 。 


一 、 在 细胞 质 中 合成 芒 糖 
(一 ) 芯 糖 磷酸 合成 酶 途径 


光 台 作用 中 ,在 叶绿体 基质 中 形成 的 碰 酸 再 精 经 叶绿体 被 膜 上 的 克 酸 转运 器 与 无 机 辟 交换 进入 
细胞 质 ( 图 ?7-7) ,磷酸 二 产 两 酮 与 磷酸 甘油 醛 在 醛 缩 酶 健 化 下 形成 果糖 -1,6- 二 磷酸 (F-i,6-P), 再 由 采 
糖 -1,6- 二 磷酸 酯 酶 催化 水 解 形成 果糖 -6- 磷 酸 (F-6-P) ,再 由 磷酸 葡萄 糖 异 构 酶 与 变 位 酶 催化 形成 葡萄 
糖 -6- 磺 酸 与 葡萄 糖 -1- 磷 屋 (G-1-P)。 在 UDPG 焦 碰 酸化 酶 CUDP glucose pyrophosphorylase) 俱 化 
下 ,形成 UDPG 和 焦 磷 酸 。UDPG 是 葡萄 糖 的 转移 体 ,可 将 葡萄 糖 转 移 到 F-6-P 上 ,形成 蔗糖 ， 

G-1-P UTP = 一 UDPG + PP 
在 其 糖 磷酸 合成 酶 (sucrose phosphate synthase,SPSsase) 催 化 下 ,UDPG 与 六 6-P 形成 茂 粮 -6- 友 酸 ， 
UDPG 十 F-6-P 一 一 薛 棒 -6- 磷酸 十 UDP 
在 芒 糖 磷酸 盔 酸 栈 酶 (sucrose phosphate phosphatase， SPPase) 催 化 下 巷 术 -6- 磷 酸 水 解 形成 功业 ， 
苏 精 -6- 磷酸 + Hi:D 一 > 芒 粮 十 





最 后 一 步 反 应 是 不 可 逆 的 ,因而 细胞 内 外 化 
蔗糖 的 积累 不 会 抑制 忒 糖 的 继续 合成 。 形 人 PS i 
(ni SS er)—0@ 


成 的 蕊 糖 既 是 较 稳 定 的 非 还 原 糖 ,又 贮存 了 \ 
较 多 的 能 量 CAG”' = 一 25k]J/mol), 有 利于 

运输 和 利用 。 在 这 条 蕊 糖 合 成 途径 中 , 果 G6P 一 一 一 
杭 -2 ,6- 二 磷酸 抑制 果糖-1, 6- 二 磷酸 酯 酶 的 







SPS ma) @ 





活性. 而 使 F-1,6 了 转化 为 F-6-P 的 过 程 受 搜 。 AN、 部 AN 
制 ,因而 芒 糖 合成 减 慢 ; 磷酸 丙 糖 积累 到 一 i ®© 
定 浓度 时 ,抑制 F-2,6-P 的 合成 ,从 而 又 加 快 NS i 
藤 精 的 人 台 成 。 因 此 认为 ,果糖 2,6- 二 三 酸 在 
茧 精 合 成 中 起 重要 的 调节 作用 ， @ 
芒 糖 磷酸 合成 酶 是 另 一 个 重要 的 调节 图 15 夷 本 丽 酸 合成 险 的 变 构 效应 调节 及 丝 毛 酸 残 基 的 
酶 , 酶 的 活性 千 共 价 健 修饰 和 变 构 调 节 而 对 可 逆 磷 酸化 润 节 (Buchanan st al 2000) 


蘑 糖 合成 进行 非常 灵敏 的 控制 。 当 6G-6-P 
手 富 时 ,抑制 SPS 激酶 活性 ,SPS 的 丝氨酸 残 基 去 磷酸 化 而 具有 高 的 催化 活性 ; 当 G-6-P 减少 而 Pi 浓 
度 高 时 ,抑制 SPS 磷酸 酝 酶 活性 ,维持 SPS 的 磷酸 化 状态 而 具有 低 的 酶 活性 (图 7-15)。 


(二 ) 蔗糖 合成 酶 途径 


第 精 合 成 酶 (sucrose synthase) 催 化 芒 精 合成 是 一 可 道 反 应 ,细胞 中 葵 精 浓度 较 高 时 ,反应 向 分 解 
方向 进行 ,这 个 反应 被 认为 是 芒 糖 分 解 的 途径 而 不 是 蔗糖 合成 的 主要 途径 。 果糖 抑制 其 催化 分 解 的 
活性 ;Meg** 能 促进 蘑 精 的 合成 并 抑制 蔗糖 分 解 。 
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UDPG + 果糖 = 一 其 糖 十 UDP 


二 、 在 质 体 中 合成 淀粉 


泛 粉 在 叶绿体 中 合成 后 可 暂时 贮存 在 叶绿体 中 ,大 量 葡萄 糖 集 合成 为 少量 淀粉 分 子 , 可 能 是 避免 
过 多 溶质 存在 于 叶绿体 间 质 中 ,造成 水 分 流 人 而 导致 叶绿体 膨胀 破裂 的 一 种 保护 机 制 。 在 贮藏 组 织 
中 长 期 扩 存 淀粉 的 细胞 器 是 淀粉 质 体 ， 

在 叶绿体 中 , 当 爸 酸 央 糖 输出 减 慢 而 积累 时 {图 7-7) ,在 醋 缩 酶 催化 下 ,生成 F-1,6-P, 青 脱 楼 酸 成 为 
广 6- 了 后 转化 为 G6-P 和 CG-1-P， 由 ADPG 焦 磷 酸化 酶 (ADP glucose pyrophosphorylase，AGP) 众 化 形成 
和 作为 葡萄 精 供 体 的 ADPG: 

C1-P+ ATP 一 ADPG 十 PPi 

再 由 淀粉 合成 酶 (starch synthase) 催 化 ADPG 分 子 中 的 葡萄 糖 转移 到 (1->4) 葡 率 精 引物 的 非 还 

原 末端 ,如 此 不 断 延 长 ,而 形成 长 链 的 直 链 淀粉 (amylose) 。 
ADPG 十 (葡萄糖 引 物 ), 一 > ADP 十 (葡萄糖 引物 ) ,1 

ADPG 焦 磷 酸化 酶 是 一 个 关键 的 调节 酶 ,被 硫酸 两 糖 活化 而 被 Pi 抑制 。 当 卡尔 文 循环 运转 正 
常 , 磁 酸 再 精 丰 富 时 , 酶 活性 高 ;而 在 光合 砍 酸 化 减 慢 . 叶绿体 中 Pi 术 平 上 升 时 , 酶 活性 降低 ,淀粉 合 
成 被 抑制 。 

支 链 淀 粉 (amylopectin) 是 由 分 支 酶 催化 形成 a-1,6 糖苷 键 的 分 支 昔 聚 精 链 ,其 分 子 质量 可 不 断 
增 大 , 幅 存 更 名 的 能 量 。a-1,8 糖 苍 键 的 导入 使 分 子 的 非 还 原 性 末端 增加 ,也 有 利于 ADPG 焦 磷 酸化 
酶 和 证 粉 合成 酶 俱 化 的 反应 ,使 之 合成 更 多 的 淀粉 。 


三 、 同 化 物 在 叶绿体 与 细胞 质 间 的 分 前 


在 叶绿体 中 经 光合 碳 同 化 形成 的 磷酸 丙 糙 作为 共同 的 底 物 ,转化 为 两 种 主要 的 祸水 化 合 物 ,在 胞 

质 中 合成 苹 糖 ,在 叶绿体 中 合成 淀粉 ,这 
是 一 种 细 攀 内 区 域 化 的 竞争 机 制 的 调节 
{图 7-16)。 因 磷酸 再 糖 的 运 出 经 叶绿体 
内 膜 上 的 磷酸 转运 器 与 Pi 交换 (图 7-7)， 
因此 , 故 酸 丙 糖 的 分 配 取 决 于 胞 质 与 叶 绿 
体 中 各 自 无 机 磷酸 的 浓度 。 当 光合 作用 
活 妈 时 ,大 量 合成 辟 酸 两 糖 ,磷酸 丙 精 经 
倒 酸 转运 器 与 无 机 磷酸 交换 而 进入 胸 质 
的 速率 增加 ,就 会 降低 胞 质 中 Pi 的 水 平 ; 
而 此 时 如 果 胞 质 中 Pi 沙 度 低 ,磷酸 丙 粮 
灌 留 在 叶绿体 中 ,合成 淀粉 暂时 贮存 。 在 
夏天 高 光 强 .长 日 照 时 ,常常 可 观测 到 时 
绿 体 中 积累 淀粉 , 非 光合 细胞 淀粉 体 中 也 
图 7-16 细胞 内 不 同 区 域 合 成 蘑 糖 与 淀粉 的 竞争 有 淀粉 积 票 , 即 因为 高 光 强 时 ,3-PGA 大 


CTais B. Zeiger 1998) 量 形成 活化 ADPG, 而 且 由 于 光合 耕 酸 化 

加 格 缩 族 ; @ FBP; 四 磋 枕 世 精 异 构 酶 : 四 磋 酸 葡萄 糖 弃 位 酶 ; 向 ADP. 区 、 
向 六 信 磷酸 化 酶 O 焦 柳 角 大 ，D 演 粉 合成 卫 , (1 名 禹 转运 涯 1(2) 琶 纺 访 ， 个 1 了 形成 使 庙 减少 ,所 以 克 酸 中粮 运 出 
(FBP 柄 酶 ; (4) 深 粉 合成 酶 ; (5) 磷 柄 有 冰糖 变 位 隔 ;(6)UDPC_ 葡 区 糖 售 减少, 因而 在 叶绿体 中 合成 淀粉 (图 
苑 酸化 麻 ;(7) 划 精 碳酸 合成 酶 (8? 贡 情 磋 酸 酯 栈 ， 7-17)。 由 此 可 见 ,Pi 在 叶绿体 与 细胞 质 
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间 有 效 的 再 循环 ,对 维持 光合 作用 的 止 常 运转 是 必须 的 。 
近来 的 研究 表明 ,在 夜间, 叶绿体 中 的 淀粉 被 淀粉 酶 水 解 ,产生 的 局 糖 由 叶绿体 输出 到 胞 质 ,可 能 
也 是 一 种 重奖 的 调节 。 








图 7-17 玉米 维 管束 芋 细 胞 电镜 照片 显示 叶绿体 中 的 证 检 粒 
‘(Taiz &. Zeiger 1998) 


第 五 节 ”光合 作用 生态 生理 
一 、 植 物 的 光合 速率 


(一 ) 光合 速率 

光合 速率 (photosnythetic rate) 指 单位 时 间 ,单位 叶 面 积 吸收 CO 的 量 或 释放 D: 的 量 。 常 用 单位 
有 :CO: 吸 收 景 [pmoly/ Gm， s)],O 〇 ;释放 景 EFymol/(m* * 5)]。 也 可 用 单位 叶 面 积 , 单 位 时 间 积 累 的 二 
物质 量 表示 :mg/ (dm 。 hy，。 

在 表示 田间 群体 或 整 株 植 物 的 光合 生产 率 时 还 常用 净 同 化 率 {net assimilation coefficient) 表示， 
即 积 累 干 重 g/m *， dd)。 

植物 在 进行 光合 作用 积累 物质 的 同时 ,也 在 不 断 地 进行 呼吸 作用 消耗 有 机 物 并 释放 CO;, 当 测定 
光合 速率 时 ,一 般 得 到 的 是 实际 光合 速率 与 呼吸 速率 之 差 , 被 称 为 表 观 光合 速率 (apparent photosyn- 
thesis rate) ,或 称 净 光 合 速 率 (net photosynthesis rate)。 如 果 在 测定 光合 CD, 吸收 量 的 同时 ,测定 呼 
吸 释 放 CO; 的 量 , 并 加 以 校正 , 即 得 到 实际 总 的 光合 速率 或 称 真正 光合 速率 。 


(二 ) 光合 速率 的 测定 


目前 常用 CO, 红外 线 气体 分 析 仪 测定 植物 叶片 的 光合 速率 与 呼吸 速率 。 因 CO 对 红外 线 有 较 强 
的 吸收 ,CO, 量 与 红外 线 吸收 间 有 线性 关系 ,通过 叶 室 的 气流 中 CO: 的 变化 ,吸收 红外 线 变 化 ,转换 为 
电讯 号 .放大 后 测定 并 记录 ,得 到 叶片 的 光合 速率 。 也 可 用 便携 式 光合 测定 仪 在 田间 直接 测定 叶片 的 
光合 速率 。 

也 常用 氧 电极 来 测定 离 体 时 绿 体 光 合作 用 氧 的 释放 ,通过 检测 叶绿体 缓冲 液 中 溶解 所 的 浓度 变 
化 ,光合 作用 释放 的 氧 量 多 则 溶 令 量 高 ,可 以 电流 值 记录 光合 放 氧 量 以 及 希 尔 反应 活性 。 此 法 也 可 测 
定 离 体 线粒体 的 呼吸 速率 。 

还 可 用 简便 的 称 重 法 即 改良 半 叶 法 测定 单位 时 间 .单位 叶 面 积 干 重 的 增加 ,可 知 光合 产物 的 积累 
量 。 此 法 虽 不 够 精确 但 简便 易 行 ,在 田间 选取 对 称 性 好 的 叶片 ,一 半 遗 光 或 剪 下 , 另 一 半 留 在 植株 上 
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进行 光合 作用 ,用 药剂 处 理 叶 柄 以 限 目 光合 产物 外 运 ,一 定时 间 后 ,将 两 半 片 叶 片 分 别 烘 干 并 称 重 , 计 
算 干 重 的 增加 。 





二 、 影响 光合 作用 的 因素 


在 日 然 条 件 下 ,光合 作用 是 植物 整个 牛 命 活 动 的 重要 生理 过 程 , 受 多 种 内 ,外 因子 的 影响 。 在 同 
样 条 件 下 ,不 同 植物 光合 速率 不 同 , 这 是 其 固有 的 遗传 特性 决定 的 :同一 植株 的 不 同 发 育 阶段 .不 同时 
龄 叶片 的 光合 速率 不 同 , 随 小 叶 长 大 ,光合 速率 增加 , 随 叶 片 训 老 又 渐 降 低 , 这 主要 与 叶绿体 的 发 育 、 
叶绿素 含量 变化 以 及 Rubisco 酶 活性 变化 有 关 。 同 时 ,光合 作用 也 受 同 化 器 宣 与 消耗 ,贮藏 器 官 间 的 
协调 关系 影响 , 即 受 供需 关系 调节 ,需要 量 大 时 ,促进 叶片 光合 速率 ,而 去 掉 花 果 等 消耗 ,贮藏 条 官 ,由 
于 光合 产物 的 积累 对 光合 速率 的 反馈 抑制 ,叶片 光合 速率 就 会 降低 。 

在 农业 生产 中 ,当选 用 一 定 品 种 后 ,光合 速率 主要 受 光 照 .CO; .温度 ,水 分 .矿质 营养 等 环境 因子 
的 影响 。 





一) 光 对 光合 作用 的 影响 


1 叶片 对 光 的 适应 

时 片 作为 吸收 .转化 光 能 的 器 官 .高度 特 化 的 解剖 结构 适 于 捕获 更 多 的 光 能 ,并 能 随时 进行 调节 。 
首先 ,叶片 表皮 细胞 可 透 光 并 起 到 类 似 凸 透镜 的 聚 光 作 用 .使 到 达 叶 肉 细胞 中 叶绿体 的 光 增 强 了 许多 
们 。 叶 片上 表皮 细胞 下 是 一 或 几 层 较 紧 密 纵 向 排列 的 栅栏 组 织 细 胞 ,可 以 有 效 地 吸收 光 。 透 过 栅栏 
组 织 细 胸 及 其 间隙 的 光 再 被 不 规则 松散 排列 的 海绵 组 织 细胞 所 截获 ,在 这 些 细 胞 间 有 较 大 的 空 阶 , 所 
造成 的 空气 -水 直面 产生 光 散 射 效 应 ,增加 了 光 被 吸收 的 可 能 性 ， 许 多 植物 还 通过 改变 叶片 与 日 沦 的 
角度 来 调节 对 光 的 吸收 :叶绿体 的 运动 也 是 对 光 的 吸收 的 油 节 , 当 光 线 弱 时 ,叶绿体 集中 排列 于 与 光 
平行 的 细胞 面 ,而 光 强 时 ,叶绿体 沿 与 入 射 光平 行 的 侧面 排列 ,由 此 可 以 使 叶片 吸收 的 光 减 少 15%。 

在 强 光 或 修 阴 的 环境 中 生长 的 植物 在 叶片 形态 结构 .叶绿素 含量 ,光合 酶 活性 方面 都 有 其 对 光 适 
应 的 不 同 特征 (图 7-18)。 阳 生 植 物 的 叶片 厚 ,栅栏 组 织 细胞 长 而 旺 层 数 多 ,而 明生 植物 叶片 较 大 且 


B) 
(天 要 栏 细胞 


he 罗 友 











遮阳 下 生长 的 叶片 


海 统 叶 内 细胞 


1 表皮 
阳光 下 生长 的 叶片 
图 7-18 午 长 在 不 同 光照 条 件 下 的 豆 科 植 物 叶片 解剖 电镜 扫描 图 (Taiz & Zeiger 1998) 
(A) 阳 光 下 咎 氏 的 叶片 ;(B) 速 阴 下 和 后 长 的 叶片 ， 
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洲 。 阴 生 秆 物 叶片 叶绿体 其 有 较 大 的 基 粒 与 更 多 的 片 层 结构 ;每 个 上 反应 中 心 含 更 多 的 叶绿素 分 子 ,有 
较 高 的 叶绿素 a/b 比值 ;其 PSII 反应 中 心 与 PSI 反应 中 心 量 为 3 : 1, 而 阳 生 徒 物 为 3: 1。 所 有 这 些 
特征 有 动 于 明生 植物 叶片 吸收 和 转换 光 能 。 阳 生 植 物 叶 片 叶 绿 体 中 含 更 多 的 可 溶性 蛋白 ,尤其 是 
Rubiseo 和 时 黄 素 循 环 成 分 ,因而 能 更 充分 利用 同化 力 、 有 更 高 的 碳 同 化 能 力 。 
2. 光 对 叶片 光 傅 速率 的 影响 

光 是 叶绿素 生物 合成 及 叶绿体 发 育 的 必要 条 件 , 是 光合 作用 的 原动力 。 光 合 磋 同化 过 程 中 许 包 
光合 酶 的 活性 受 光 的 控制 , 照 光 还 会 影响 其 他 环境 因子 ,因此 光 对 光合 速率 有 最 深刻 和 多 方面 的 影 
响 ， 

通过 在 不 同 光 强 下 测定 光合 速率 ,可 以 做 出 光合 作用 的 光 强 -光合 速率 曲线 图 (图 7-19)。 植 物 在 
暗中 不 进行 光合 作用 ,可 以 测 得 呼吸 释放 的 CD* 量 , 随 光 强 增加 ,光合 速率 迅速 上 升 , 当 达到 某 一 光 
强 , 上 时 片 光 合 速率 等 于 呼吸 速率 时 , 即 吸 收 的 CO; 与 释放 的 CDs 相 等 ,此 时 测定 表 观 光合 速率 为 零 , 这 
时 的 光 强 称 为 光 补 偿 点 (light compensation poeinty。 生 长 在 不 同 环境 中 的 植物 光 补 偿 点 不 同 ，: 般 来 
说 , 阳 生 植物 光 补 偿 点 较 高 , 约 为 10 一 20 pmol/(nY。5); 阴 生 植 物 的 呼吸 速 它 较 低 ,其 光 补 楼 点 也 低 ， 
约 为 1~5 pmol/(m，s)。 所 以 在 光 强 有 限 条 件 下 ,植物 生存 适应 的 一 种 反应 是 低 光 补 楼 点 , 即 能 更 
充分 地 利用 低 强 度 光 (图 7-20)。 
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图 7-19 Cs 植物 光合 速率 与 光 辐 射 强度 的 图 7-20 阳 生 植物 和 阴 生 植物 的 光合 速率 与 光 

关系 曲线 (Taiz && Zeiger 1998) 照 强 度 的 关系 曲线 比较 (Taiz & Zeiger 1998) 


在 光 补偿 点 以 上 的 一 定 光 强 范围 内 随 着 光 强 的 增加 ,光合 速率 呈正 比 迅速 上 升 ,表明 在 此 光 温 芷 
围 内 , 光 强 是 光合 作用 的 主要 限制 因子 。 当 超过 一 定 光 强 时 ,光合 速率 的 增加 减 慢 , 达到 某 一 光 强 时 ， 
光合 速率 不 再 增加 ,而 表现 出 光 饱 和 现象 。 这 时 的 光 强 称 为 光 饱 和 点 (light saturation point)。 出 现 
光 侈 和 现象 一 方面 可 能 是 叶片 来 不 及 吸收 和 利用 高 强度 的 光 ;更 主要 的 是 CO: 同 化 过 程 的 一 系列 酶 
促 反 应 速度 跟 不 上 而 成 为 光合 速率 的 限制 步骤 (图 7-19)。 

多 数 植物 的 光 饱 和 点 在 500 一 1000 pmol/(m: ，s) ,但 不 同 植 物 的 光 饱 和 点 也 有 很 大 差异 ,一般 阳 
和 止 植 物 的 光 馆 和 点 高 于 阴 生 植物 (图 7-20) ,C 植 物 的 光 饱 和 点 高 于 GG 植物 。 在 一 般 光照 下 ,C: 植 物 
没有 明显 的 光 人 饱和 现象 ,这 是 由 于 C4 植物 同化 CO 消耗 更 多 的 同化 力 ,而 且 可 充分 利用 较 低 浓度 的 
CO;。 而 CG, 植物 的 光 饱 和 点 仅 为 全 光照 的 1/4 一 1/2。 所 以 在 高 漫 高 光 强 下 ,Cs 植物 光合 速率 到 一 定 
程度 不 再 增加 ,出现 光 饱和 现象 ,而 C4 植 物 仍 保持 较 高 的 光合 速率 ,在 利用 日 光 能 方面 优 于 CC 植物 。 
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植物 的 光 补 偿 点 和 光 饱 和 点 随 基 他 环境 条 件 变化 而 变化 。 当 COs 深度 增高 时 , 光 补 偿 点 降低 而 
茎 饱和 点 升 高 ;温度 升 高 时 , 光 补 偿 点 升 高 。 植 物 的 光 补 偿 点 和 光 饱 和 点 显示 了 植物 叶片 对 强 光 和 对 
光 的 利用 能 力 ,代表 了 植物 的 需 省 特性 和 需 光 量 , 即 可 利用 泛 的 上 上 下限。 在 选用 某 地 区 栽培 作物 品种 
及 正确 选择 间 种 ,合作 的 作物 以 及 林带 树种 措 配 方面 ,在 决定 作物 的 密 村 程度 方面 有 重要 的 参考 价 
值 。 要 想 提 高 产 旦 .从 光 芋 方面 可 考虑 如 何 降低 作物 的 光 补 偿 点 ,而 提高 作物 的 光 移 和 点 ,以 最 大 限 
度 地 利用 日 光 能 。 

光合 必用 也 与 光 质 有 关 , 丰 可见光 谱 范 围 内 ,不 间 波 长 的 光 的 光合 量子 效率 不 同 。 由 于 叶绿体 色 
素 的 吸收 高 峰 在 红 光 和 赣 紫 并 部 分 ,所 以 在 能 量 相等 时 , 红 光 ,蓝光 效率 高 于 黄 绿 光 ， 另 外 ,光合 作用 
依赖 于 PSI 与 PSII 间 的 协调 运转 , 光 质 影响 两 个 光 系 统 的 状态 及 光 能 的 分 配 而 影响 光化学 效 兴 。 

3. 光 对 光合 速率 的 抑制 

当时 片 接 爱 的 光 能 超过 它 所 能 利用 的 光量 时 ,光合 话 性 降低 ,光合 作用 被 抑制 ,这 种 现象 是 光合 
作用 的 光 抑 制 (photoinhibition)。 其 显著 特点 是 PSIT 光化学 效率 降低 和 光合 碳 同化 的 量子 效率 降 
低 。 在 光 强 超过 光 饱 和 点 的 晴天 中 午 ,小 麦 , 水 稻 、 棉 花 . 大 豆 等 洗 多 Cs 植物 都 呈现 光 捉 制 ,表现 光合 
速率 下 降 , 出 现 * 光 合 午休 "现象 。 主 要 因为 在 干 热 的 中 千 . 叶 片 著 着 .气孔 导 性 下 降 ,CO 吸收 减 少 ,在 
这 种 情况 下 , 光 呼 吸 增 强 , 产 生 光 抑制 .“ 光 合 午 休 ? 可 使 光 人 台 牛 产 损 失 30%，。 

强 光 伤害 严重 时 会 导 敏 叶 片 失 绿 , 志 失 光合 活性 。 目 前 认为 产生 光 抑 制 的 重要 原因 是 光 反 应 中 
心爱 损 而 使 光合 活性 下 降 。 对 于 光 的 破坏 作用 ,植物 具有 多 种 保护 机 制 :植物 常 通过 叶片 及 叶绿体 运 
动 来 避 开 强 光 直射 ;叶片 表面 的 蜡 质 层 和 表皮 毛 等 可 反射 兴 , 以 避免 吸收 过 多 的 光 。 植 物 也 会 加 强 热 
耗 散 过 程 ; 光 呼吸 也 可 耗 散 过 多 的 能 量 ; 植 物 也 通过 增加 活性 气 清 除 系统 如 超 氧 歧化 酶 (SOD) .和 谷 及 
甘 肽 还 原 酶 等 的 量 与 活性 来 保护 。 同 时 加 强 光 系统 的 修复 循环 来 保护 光合 机 构 ,避免 过 强 光 的 伤害 


《二 ) CO, 
CD: 是 光合 作用 的 原料 。 大 气 中 COs 经 叶片 表面 的 气孔 进入 细胞 间隙 ,再 进入 叶肉 细 忠 叶绿体 。 


在 CO: 扩散 的 途径 中 ,受到 叶片 表面 的 水 气 界面 层 阻 力 , 气 孔 阻 力 .细胞 间 际 阻力 和 进入 叶肉 细胞 及 
叶 绿 休 的 阻力 (图 7-21) ,其 中 主要 的 阻力 在 气孔 ,气孔 的 开 度 直接 影响 CO 的 进入 量 而 控制 着 光合 
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图 7-21 大 气 CO 扩散 进 和 人 叶绿体 的 图 7-22 叶片 光合 速率 对 细胞 间隙 CO 浓度 响应 
阻力 (Taiz &. Feiger 1998} 的 示意 图 ( 王 忠 等 “1999) 
针 叶 片 表面 水 气 党 面 层 阳 力 ;名 气孔 阻力 ， Cos 补偿 点 ;S， CO 物 和 点 ;CE: 斜率 表示 凑 化 惑 


司 细 胞 问 辽 扩散 阻 力 ; 加 叶肉 岗 胞 阻 万 . 率 ;Pm: 最 大 光合 速率 ， 
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作用 . 
大 气 中 的 COz 浓 度 为 0.03% ,一 般 都 不 能 满足 植物 光合 作用 的 需求 ,所 以 在 温 庆 适宜 .无 风 、 光 赂 
较 强 的 晴朗 天 气 里 ,植物 往往 处 于 C0:“ 锅 猴 ? 状 态 。CO: 经 常 是 光合 作用 的 限制 因子 ( 岁 7-22) , 随 着 
CO 深度 增加 ,光合 速率 增加 , 当 植 物 光合 作用 吸收 的 CO; 量 与 呼吸 作用 和 半 呼 吸 释放 的 COs 量 达到 
动态 平衡 时 环境 中 的 CO; 浓 度 叫 CO 补偿 点 (CO compensation point) (图 7-22:C)。 当 Cos 浓度 进 
一 步 提高 时 ,植物 的 光合 速率 快速 上 升 , 呈 线性 变化 ,这 时 直线 的 斜率 (图 7-22:CE) 反 映 了 Rubisco 的 
量 的 多 少 与 酶 活性 的 大 小 ,被 称 为 羧 化 效率 (carboxylation efficiency)。 如 果 CE 较 大 ,表明 在 较 低 的 
Ch 浓度 下 ,有 较 高 的 光合 速率 ,其 羧 化 效率 高 。 但 到 - - 定 程 度 时 ,再 增加 CQ: 浓度 光合 速率 不 再 增 
加 ,这 时 环境 中 的 COs 浓度 称 为 该 植物 的 CO, 饱和 点 (COssaturation point)( 图 7-22;S)， 当 到 玉 CO， 
馅 和 点 时 ,光合 速率 到 夺 最 大 ,这 时 的 光合 速率 反映 了 光合 电子 传递 和 光合 磷酸 化 的 活性 ,被 称 为 光 
合 能 力 ( 图 7-22: Pr 。 

不 同 植物 的 CO: 饱和 点 与 补偿 点 不 同 ,特别 是 CC 植物 和 GC, 植物 有 较 太 的 区 别 。 一 般 GC, 植物 的 
CO; 饱 和 点 比 CG 植 物 低 。Cs 秆 物 的 CO; 补习 点 也 比 CG 植 物 低 ( 图 7-23)。 如 己 植 物 小 雪 的 COs 补 伐 
点 约 为 50p1/L 左右 ;而 C, 植 物 玉米 的 COs 补 炎 点 约 0~5n1/1.。 因 此 ,在 低 CO: 浓度 时 ,Ci 植物 的 光 
合 效 率 高 于 C; 植 物 。 为 什么 CC 植物 与 CG, 植物 的 COs 补偿 点 会 有 如 此 大 的 区 别 ?” 主 要 在 于 它们 畴 定 
CO; 的 着 化 酶 不 同 , Ci 植物 的 PEPC 与 叶肉 细胞 胞 质 中 的 HCOF 的 亲和力 较 高 ,而 且 经 苹果 酸 形成 而 
浓缩 CO; ,降低 了 维 管束 藉 细 胞 中 的 光 呼 吸 , 因 而 能 更 充分 地 利用 低 清 庆 COs 进行 光合 作用 ,所 以 


CO: 补 偿 点 明显 低 于 心 植 物 。 
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图 7-23 Cs 植物 和 C4 植物 的 光合 连 率 与 大 气 (A) 或 细胞 间 苞 (BYCO, 浓度 的 关系 曲线 (Taiz & Zeiger 1998) 


CD: 补偿 点 也 受 其 他 环境 因素 的 影响 ,在 温度 升 高 .光照 较 弱 .水 分 亏 缺 等 条 件 下 ,Co 补偿 点 上 
升 ,光合 作用 下 降 。 在 温室 栽培 中 ,加 强 通风 、 增 施 COs* 可 防止 植物 出 现 CD“ 饥饿 “在 大 由 生产 中 ， 


增加 有 机 肥 ,经 土壤 微生物 分 解释 放 COs ,能 有 效 邮 提高 作物 的 光合 效率 。 
目前 ,由 于 人 类 的 活动 ,使 地 球 上 空气 中 的 CGO: 浓度 持续 上 升 ,这 虽然 可 能 减轻 由 于 C(> 缺 乏 对 
植物 光合 必用 的 限制 ,但 也 导致 了 温室 效应 (greenhouse effect) ,温度 升 高 会 给 地 球 的 生态 环境 及 人 


类 活动 带 来 一 系列 严重 的 问题 ， 
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(三 ) 温 度 

任何 一 个 生理 过 程 几乎 都 与 温度 紧密 相关 ,而 植物 自身 调节 温度 的 能 力 比 动物 弱 得 多 ,因此 受 环 
境 温度 的 影响 较 大 。 光 合 伐 代 谢 过 程 是 一 系列 酶 促 反 应 ,温度 更 是 一 个 重要 条 件 。 温 度 主要 影响 酶 
活性 ,进而 影响 牛 化 反应 ,温度 也 影响 叶绿体 超 微 结构 ,气孔 的 开 闭 及 呼吸 速率 等 。 

植物 可 以 在 一 个 较 大 的 范围 内 进行 光合 作用 ,在 一 定 温度 范围 内 , 随 混 度 变化 ,光合 速率 表现 “ 钟 
形 ” 曲 线 (图 7-24, 图 7-25), 有 光合 作用 的 最 适 温度 ,最 高 温度 和 最 低温 度 , 即 光合 作用 的 温度 三 基点 
《 表 7-3)。 温 度数 值 因 不 同 植物 而 异 , 一 些 耐 寒 的 植物 如 地 衣 在 一 20 筷 还 能 进行 光合 作用 ,而 一 些 热 
带 的 植物 光合 作用 的 热 限 高 夺 50 一 60 和 。 
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图 7-24 已 炳 物 和 Ci 植物 的 光合 速率 与 温度 的 关系 图 7-25 不 同 CO% 浓度 下 温度 对 光合 速率 的 影响 
曲 缓 ( Salisbury 本 Ross 1992) {Taiz & Zeiger 1998} 
表 7-3 在 自然 Co: 浓 诬 和 光 他 和 条 件 下 ,不 同 植物 净 光 合作 用 的 温度 三 基点 / 忆 
植物 类 到 最 低温 度 最 送 强 虚 最 高 温度 
草本 模 物 ”热带 心 植物 5~7 35 一 45 50~-60 
Ca 农作物 —2~0 20~-30 4 一 350 
阳 生 植物 (温带 } —2~0 20 一 30 ~ 50 
阴 生 植物 —2~0 10~20 锡 为 们 
CAM 植物 (做 间 固 定 Co) —2~0 GB~l5 25~.30 
春天 开花 植物 利 高 山 植物 一 7 一 一 2 10~-20 30 一 各 
木 本 植物 ”热带 和 显 热 带 常 绿 阀 叶 乔木 D5 25~30 6 ~ 55 
工 旱地 区 硬 叶 乔木 和 灌木 一 5 一 一 ! 15~ 弛 42~55 
温带 冬季 落叶 乔木 一 3 一 1 15~-25 和 一 由 
常 绿 针 时 乔木 一 5 一 一 3 10 一 25 35~42 
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温度 对 光合 作用 的 影响 与 植物 种 和 生长 环境 温度 等 有 关 , 在 和 高 流下 生长 的 植物 的 最 适 温度 比 在 
低温 下 生长 的 种 物 高 。C; 植 物 与 C, 植 物 对 温度 变化 的 反应 不 同 { 图 7-24) , 随 着 温 虚 升 高 ,Cs 植物 的 
光合 速率 必 化 较 平 组 ,而 C, 植 物 变化 要 太 得 多 。 虽 然 在 温度 升 高 时 ,光合 速率 升 高 ,但 同时 溶解 0 与 
COs 的 比值 加 大 ,植物 的 光 呼 吸 明 显 加 强 而 抵消 了 温度 升 高 对 光合 作用 的 促进 ;CC 植物 光 呼 吸 史 ， 
所 以 其 最 近 漫 度 比 C 植 物 高 。 

浙 度 对 光合 作 岂 的 影响 多 是 因为 影响 了 酶 反应 速度 。 温 度 低 时 ,光合 能 活性 低 ,CO; 同 化 碱 慢 , 淀 
粉 与 芒 糖 的 合成 减少 ,对 磷酸 丙 糖 的 需求 量 下 降 , 进 人 时 绿 体 的 无 机 磷酸 减少 ,同化 方 的 合成 受到 限 
制 。 混 度 高 时 ,由 于 呼吸 作用 的 最 适 温 度 比 光 合作 用 的 高 , 当 光 合作 用 不 再 升 高 时 ,呼吸 作用 继续 开 
高 而 使 净 光 合 速 率 下 降 。 同 时 ,温度 过 高 时 , 租 印 化 ,光合 机 构 受 损 , 而 导致 光合 速率 迅速 下 降 。 昼 夜 
温差 大 时 ,有 利于 净 光 合 产 物 的 积累 ,白天 的 较 高 温度 下 植物 有 高 的 光合 速率 ,而 夜间 温度 较 低 时 可 
减少 呼吸 消耗 ,因而 可 积累 更 多 的 物质 ， 

在 不 同 CO 浓度 下 ,温度 对 光合 作用 的 影响 也 有 所 趟 同 { 图 7-25), 低 CO; 浓度 下 ,温度 升 遍 的 促 
进 作用 也 被 光 呼 吸 所 抵消 ,而 在 高 CO 浓度 下 ,由 干掉 制 了 光 呼 吸 , 温 度 成 为 光合 作用 的 主要 限制 因 
子 ,; 因 而 表现 出 明显 的 温度 促进 作用 。 


(四 ) 水 分 


水 也 是 光合 作用 的 原料 ,没有 水 就 不 能 进行 光合 作用 。 但 是 ,与 同 是 光合 作用 原料 的 Cos 相 比 ， 
用 于 光合 作用 的 水 仅 鸭 植物 从 土壤 吸收 或 燕 腾 失 水 的 1% 以 下 ,一 般 击 言 ;不 会 由 于 作为 光合 作用 原 
料 的 水 的 供应 不 是 而 影响 光合 作用 。 

缺 水 时 ,首先 是 气孔 开 度 减 小 ,气孔 阻力 增 
大 ,一 方面 减少 水 分 丢失 ,同时 也 影响 COs 进 
人 ,而 使 光合 作用 的 原料 CO 缺乏 ,交合 速率 下 
族 。 由 于 气孔 对 水 分 状况 非常 敏感 ,气孔 的 开 
闭 运 动 是 快速 而 可 道 的 .可 调控 的 过 程 , 随 缺 水 
与 恢复 供水 ,叶片 水 势 .气孔 导 度 ,. 蒸 王 速 率 和 
光合 速率 都 发 生 明 显 的 下 降 与 恢复 (图 7-26) 。 
从 这 一 点 讲 C, 植 先 比 总 植物 更 抗 干旱 ,因为 Cs 
植物 胞 质 中 的 PEPC 与 COs 的 亲和力 高 ,能 充 


分 利用 低 浓度 的 CO, , 它 有 浓缩 的 CO: 机 制 ,在 _ 
维 管束 鞘 细 胞 中 有 充 图 ?7-26 向 日 艺 在 严重 缺 水 及 复 水 过 程 中 叶片 水 热 .光合 速 


气孔 开 度 减 小 时 仍 能 保持 i 
分 的 CO, ,促进 RuBP 六 化 酶 催化 的 禾 化 反应 。 率 ,气孔 阻力 ,蒸腾 速率 的 变化 ( 王 忠 等 ”1999) 

另外 ,水 分 气 缺 时 ,一 些 水 解 醒 活 性 增加 ,也 不 利于 柱 的 合成 。 缺 水 还 影响 细胞 伟 长 生长 并 掉 制 
蛋白 质 合成 ,甚至 水 解 部 分 蛋白 质 ,因此 使 光合 面积 减 小 , 而 限制 了 植物 的 光合 作用 。 在 较 严重 缺 水 
时 ,光合 机 构 受 损 , 电 子 传递 速率 下 降 ,光合 磷酸 化 解 个 联 ,影响 同化 力 的 形成 。 在 严重 缺 水 时 , 叶 绿 
体 片 层 结构 受到 破坏 ,叶片 光合 能 力 不 再 能 恢复 。 

水 分 过 多 时 ,也 会 因 土 壤 通 气 不 良 ,根系 发 育 不 好 或 根系 活力 降低 而 间接 影响 光合 作用 。 


(五 ) 矿质 营养 


对 于 光合 作用 来 说 ,矿质 营养 的 作用 主要 是 扩大 光合 面积 ,延长 光合 时 间 , 提 高 光合 能 力 。 可 在 


如 下 方面 起 作用 : 
N.P.S.Mg 等 元 案 是 叶绿素 的 组 分 及 叶绿体 组 成 成 分 ,其 中 N 元 素 与 叶绿素 含量 ,叶绿体 发 育 、 
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光合 酶 活性 的 关系 都 很 大 ,所 以 氮 素 营养 对 光合 作用 的 影响 最 为 显 蔷 ; Fe.Mn .Cu,Zn 等 作为 酶 的 辅 
基 或 活化 剂 而 影响 叶绿素 的 生物 合成 。 在 光合 电子 传递 链 中 , 主要 的 电子 传递 体 是 含 Cu Fe 的 蛋白 
计 :Mn、Ol 作为 放 氧 复 台 体 的 成 分 参与 HQ 〇 的 光 介 ;光合 作用 中 同化 力 ATP 和 NADP 的 形成 及 许 
多 中 间 磅 酸化 合 物 都 需要 无 机 磷酸 ;K .Ca 影响 气孔 开 财 而 控制 CO; 的 出 入 。K ,Mg ,Zn 等 是 多 种 重 
要 的 相关 酶 的 活化 剂 。 磷 酸 和 促进 光合 产物 的 运输 。 
三 、 光 合作 用 与 作物 产量 
(一 ) 光合 作用 与 作物 产量 形成 
作物 产量 决定 于 干 物 质 积 标的 多 少 ,其 中 从 土壤 中 吸收 的 矿质 营养 仅 占 5% ~ 一 102%, 有 机 物 占 90% 
一 95 委 ,这 些 有 宙 物 都 是 直接 或 间接 地 来 自 于 光合 作用 。 人 类 收获 的 经 济 产量 是 以 牛 物 产量 为 基础 的 ， 
作物 经 济 产量 = 牛 物产 量 x 经 济 系数 
其 中 , 经济 产量 指 人 们 要 求 收获 的 经 济 器 官 的 干 重 :生物 产量 是 慎 物 一 生 中 所 累积 的 物质 总 干 重 ;经 
济 系 数 与 品种 遗传 特性 ,栽培 管理 措施 及 物质 的 分 配 有 关 。 
生物 产量 二 总 光合 产量 一 消耗 
光合 产量 二 光合 速率 x 光合 面积 x 光合 时 间 




















所 以 
经 济 产量 二 (光合 速率 x 光合 面积 x 光合 时 间 一 消耗 )x 经 济 系数 
其 中 光合 速率 是 最 关键 的 因素 ,与 品种 遗传 特性 及 各 种 外 界 条 件 的 影响 都 有 关系 。 光 合 面积 与 品种 
特性 , 叶 面积 以 及 群体 结构 有 关 。 光 合 时 间 与 生育 期 .日 照 时 数 以 及 叶片 的 寿命 竺 有 关 。 消 耗 主 要 指 
呼吸 消耗 , 几 是 影响 呼吸 的 各 因素 都 与 之 有 关 , 其 他 
如 落花 ,落果 ,病虫害 等 也 减少 了 生物 产量 。 
py 所 以 ,如 何 提 高 作物 产量 ,主要 是 通过 促进 光合 
(O06) | 作用 ,如 控制 环境 条 件 , 提 高 光合 速率 ,延长 光合 时 
、NN ” 间 ; 提 高 群体 光 能 利用 率 ;减少 光合 产物 的 消耗 ; 调 
NA 节 光 合 产物 的 分 配 和 利用 等 。 在 农业 生产 中 ,最 关 
” 键 的 是 提高 作物 群体 的 光 能 利用 率 。 


So 














不 能 沾 太 阳 明 收 的 光 
i 通常 将 作物 生育 期 内 ,通过 光合 作用 贮存 的 化 
400 学 能 占 投射 到 这 一 面积 上 的 日 光 能 的 百分比 称 光 能 
上 反射 和 透 散 视 失 8% > 利用 率 (efficiency for solar energy utilization) 。 
剩余 32% | We 
、 妆 取 天 撤 拓 65 ”“》 单位 面积 上 的 作物 生物 产量 折合 热能 、]0o0w 











”单位 土地 面积 存 生育 期 所 接受 的 日 光 能 








ee 一 太阳 的 总 辆 射 能 很 高 ,但 不 能 被 植物 所 完全 吸 
代谢 能 耗损 失 19% 了 收 与 利用 ,到 达 叶 片 表面 的 可 见 光 中 ,一 部 分 被 反射 
或 透 过 叶片 损失 ,一 部 分 为 热 散失 ,部 分 用 于 其 他 代 

局 谢 , 最 多 仅 约 5 站 的 光 能 被 光合 作用 转化 迪 存 在 碳 
碳水 化 合 物 水 化 合 物 中 (图 7-27)。 加 之 播种 期 与 作物 苗 期 的 举 


光 也 可 达 173 以 上 ;还 有 其 他 因素 如 COs 供 应 不 足 、 
国土 培 水 分 区 缺 ,温度 过 高 或 低 . 缺 肥 , 病 天 等 的 影 

名 辑 射 能 中 只 有 大 的 3 入 被 植物 转 化 并 由 存在 碳水 化 合 物 中 ， 响 。 实 际 的 光 能 利用 率 很 低 ， 北京 地 区 亩 产 达 千斤 
的 小 麦 , 光 能 利用 率 仅 为 0.5 中 一 1 名。 从 建 论 上 计 


* lid 





算 , 理 想 条 件 下 可 达 10 吕 ,所 以 是 有 相当 大 的 提高 光 能 利用 率 的 潜力 的 ,虽然 不 可 能 达到 理想 水 平 ,但 
通过 一 些 栽培 措施 ,确实 能 在 一 定 范围 内 提高 作物 群体 的 光 能 利用 率 , 以 提高 作物 产量 。 
(二 ) 提高 群体 光 能 利用 率 的 途径 

1， 增加 光合 面积 

天台 面积 最 主要 是 时 面积 ， 通 过 合理 密植 或 改变 作物 的 株 型 等 可 有 效 地 增加 光合 面积。 合理 窗 
植 增加 了 叶片 的 总 面积 ,也 就 增加 了 单位 土地 面积 上 的 总 光合 面积 。 这 项 措施 的 关键 在 于 合理 的 种 
植 密度 , 既 使 群体 得 到 适当 发 展 ,又 使 个 体 得 到 充分 发 育 , 以 达到 距 充 分 利用 光 能 与 地 力 , 又 充分 发 挥 
作物 的 各 优良 特 人 性 的 目的 。 

在 生产 上 常用 叶 面 积 系数 (leaf area index, LAT) 作 为 一 个 衡量 密植 是 否 合理 ,作物 群体 发 育 是 否 
正常 的 指标 ， 





[LAI 一 绿叶 总 面积 /土地 面积 

当 LAI 在 2.5 以 下 时 , 随 其 增加 ,光合 产量 增加 ,一 般 为 5 一 ?7 较 好 ,过 高 时 , 则 太 密 而 群体 郁 闭 ， 
下 部 叶片 不 能 正常 进行 光合 作用 ,通风 不 良 , 呼 吸 消 耗 增加 ,也 易 引 起 病害 与 倒伏 ,反而 使 产量 上 降 。 
同时 要 掌握 合理 的 叶 面 积 系数 的 动态 变化 。 前 期 叶 面 积 应 扩展 增 如 较 快 ,吸收 更 多 的 日 交 能 ,减少 沁 
光 ; 中 期 保持 LAI 相对 稳定 ,但 也 要 避免 叶片 过 多 ;后 期 LAI 的 下 降 要 慢 , 以 延长 光合 时 间 , 这 与 经 济 
产量 关系 极 大 。 不 同 株 型 植物 的 LAI 及 密植 程度 不 同 ,目前 多 培育 钱 杆 ,叶片 厚 而 直立 的 品种 ,可 增 
加 密植 程度 。 
2， 延 长 光合 时 间 

可 通过 提 沪 复种 指数 multiple erop index) .延长 生 育 期 或 补充 光照 等 措施 来 适当 延长 光合 时 间 。 
复种 指数 指 全 年 作物 的 收获 面积 对 耕地 面积 之 比 。 

我 国 传统 的 间 . 套 作 以 及 目前 应用 的 温室 栽培 或 育 匣 移 栽 都 可 有 效 地 提高 复种 指数 ,减少 从 播种 
到 苗 期 的 漏 光 损失 。 对 高 杆 与 禾 杆 、 喜 阳 与 喜 阴 、 紧 株 型 与 松散 株 型 的 作物 搭配 进行 间 种 , 套 作 最 能 
充分 利用 光 能 和 地 力 。 如 豆 / 麦 、 麦 / 棉 , 粮 食 作 物 与 蕊 菜 的 问 种 、 套 作 等 ， 
3. 提高 光合 效率 

从 洁 传 育种 方面 培育 高 光 效 作物 品种 ;控制 光照 .CO; .温度 .水 分 .矿质 营养 等 环境 条 件 . 促 进 光 
合作 几 ; 促 进 同 化 物 向 经 济 嚣 官 运输 与 分 配 ,提高 经 济 系数 等 增加 作物 经 济 产量 。 








小 结 


光合 碳 同 化 是 光合 作用 过 程 中 ,利用 光 反 应 中 兴 能 转化 形成 的 同化 访 将 无 机 物 转化 为 有 机 物 的 
步骤 ,是 经 过 -系列 复杂 的 酶 促 反应 完成 的 。 在 适应 务 种 生态 环境 中 ,不 同 植物 发 展 了 不 网 的 瑞 同 化 
途径 ,包括 G3 途径 .Gs 途 答 与 CAM 途径 。C; 途 径 是 碳 同 化 的 基本 共同 途径 ,在 卡尔 文 循环 中 ,CO 经 
羧 化 和 还 原 阶段 ,生成 磷酸 再 粮 , 经 叶绿体 内 障 上 的 右 酸 转运 器 与 乒 机 释 酸 交换 , 运 到 细胞 质 中 进 一 
步 合 成 莫 糖 , 当 运 出 受阻 时 ,可 暂时 在 叶绿体 中 合成 淀粉 。 

在 式 尔 文 循环 中 ,催化 羧 化 反应 的 酶 是 Rubisco, 它 兵 有 羧 化 与 如 氧 双 香 俊 化 活性 。CDz "0 比值 
影响 其 催化 方向 , 当 CO, 充 分 时 ,催化 鞍 化 反应 而 固定 CO ; 当 DO 分 压 增 高 时 .催化 加 氧 反 应 ,而 发 后 
光 呼 吸 代谢 。 光 呼吸 是 伴随 光合 作用 发 生 的 吸收 @ 并 释放 CO: 的 过 程 。 在 叶绿体 ,过 氧化 体积 线 将 
体 中 完 戒 。 

CC, 途径 在 贞 种 细胞 中 完成 ,在 叶肉 细胞 的 胞 质 中 ,由 PEPC 催化 减 化 反应 ,形成 C 一 羧 酸 , 进 入 维 
管束 辅 细胞 脱羧 ,释放 的 CO: 进入 下 朱文 循环 被 再 固定 。 由 十 这 种 C0: 浓 缩 的 机 制 ,而 抑制 了 Rubi 
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sco 催化 的 加 氧 反 应 ,因此 CG 植物 的 光 呼 吸 低 ,光合 速率 相对 高。 

CAM 途径 是 对 高 温 , 十 早 气 候 的 特殊 适应 。CAM 植物 的 气孔 晚上 开放 ,在 叶肉 细胞 中 由 PEPC 
催化 固定 CO; ;形成 全 果 酸 , 贮 存在 大 滚 泡 中 ;白天 为 威 少 水 分 天 失 , 气 孔 关 闭 , 苹 果 酸 脱 着 产生 的 
CO 由 Rubisco 惟 化 着 化 反应 ,实现 CO; 的 再 固定 。 

在 光合 碳 民 谢 中 俊 化 许多 重要 生化 反应 的 酶 是 受 光 调节 的 ,如 Rubisco、PEPC、 磷 酸 甘 油 醋 脱毛 
酶 .果糖 -1,6- 二 磷酸 酯 酶 , 果 天 庚 船 糖 酯 酶 .Ru5P 激酶 等 都 是 光 调 节 酶 ,加 之 光 上 反应 中 产生 的 同化 力 
用 于 COs 的 固定 与 还 原 , 说 明 COs 的 同化 也 蚌 依 整 光 的 。 

光合 作用 受 光 照 ,CO; ,温度 ,水 分 和 矿质 营养 等 多 种 环境 因素 的 影响 ,在 植物 生长 的 环境 中 ,这 些 
因子 同时 起 作用 ,是 相互 联系 ,由 互 制约 的 。 光 合作 用 是 作物 产量 形成 的 基础 ,提高 作物 群体 的 光 能 
利用 率 是 提高 作物 产量 的 重要 途径 。 
思考 题 
(1) 名 词 解释 ， Calvin 笛 环 ;Rubisco, 磷酸 转 运 器 , 光 呼 吸 , 人 CC 途径 ,CAN 途径 ,光合 速率 , 光 饮 和 点 ， 

光 和 补偿 点 , 光 抑 制 ,COs 饮 和 点 ,COs 补 偿 点 ， 光 能 利用 牵 。 

(2) 卡尔 文 特 环 中 的 主要 酶 促 反 应 及 其 生理 意义 是 什么 ? 

(3) 说 明 Rubisco 的 特点 及 其 对 光合 作用 的 重要 性 。 

(4) 叶绿体 类 谭 体 膜 内 pH 值 和 Mg?! 浓度 在 光 瞳 条 件 下 如 何 变化 ? 对 光合 而 循环 的 意义 ? 
(5) 比较 光合 作用 矶 代谢 的 Cs 途径 和 人心 途 径 。 

(6) 说 明光 对 光合 酶 的 调节 及 其 意义 。 

(7) 光 呼 吸 有 什么 特点 ?说明 Cz 和 循环 和 Cs 捅 环 的 关系 。 

(8) 从 植物 结构 与 功能 的 统一 来 比较 Ca .Cs ,CAM 植物 的 光合 作用 特性 。 

(9) 在 被 物 细胞 中 ， 苏 糖 和 淀粉 是 怎样 合成 的 ? 

(10) 终 出 一 般 植 物 光 合作 用 光 强 曲线 图 并 加 以 说 明 。 

{11) 从 光合 作用 机 理 上 来 讨论 影响 光合 作用 的 各 种 环境 因子 。 

{12) 按 功 能 列 出 与 光合 作用 有 美的 矿质 元 素 。 

《13) 在 生产 实践 中 如 何 应 用 光 和 补偿 点 、 光 饱和 点 .COs 补 偿 上 可 .COs 人 饱和 点 的 知识 ? 
(14) 冬季 在 温室 中 载 培 蔬菜 ,采取 哪 张 农 业 措施 素 提 高 植物 的 光合 速率 ? 

《15) 作物 光 能 利用 率 不 高 的 原因 有 哪些 ?” 怎 磊 提 高 作物 群体 光 能 利率 ? 
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第 八 章 ”植物 的 呼吸 代谢 及 能 量 转 换 


第 一 节 ”呼吸 作用 的 概念 
一 、 呼 吸 作 用 的 概念 


呼吸 作用 是 所 有 生物 的 基本 生理 功能 。 呼 吸 是 牛 物 氧化 的 过 程 ,是 生物 体 将 光合 产物 通过 有 控 
制 的 步 观 逐步 氧化 为 H:O 和 CO; 的 过 程 。 呼 吸 作 用 又 称 为 呼吸 和 代谢。 植物 的 呼吸 代谢 是 指 植 物 以 
碳水 化 合 物 为 底 物 ,经 过 呼吸 代谢 途径 降解 ,产生 能 星 和 各 种 中 则 产物 ,供给 其 他 生命 活动 过 程 之 需 
要 。 

呼吸 作用 的 首要 作用 是 提供 生物 体 各 种 生命 活动 所 需 的 能 量 。 在 光合 作用 中 ,植物 把 光 能 转化 
为 化 学 能 并 存储 在 还 原 态 的 碳水 化 合 物 中 。 可 以 认为 碳水 化 人 台 牧 是 所 有 生物 的 生命 活动 的 能 重 来 
源 。 但 是 光合 作用 所 生产 的 碳水 化 合 物 通 常 并 不 能 直接 提供 生物 生命 活动 所 需 的 能 量 , 而 必须 通过 
呼吸 作用 将 其 逐步 氧化 ,释放 出 自由 能 并 以 ATP 的 形式 供应 生物 体 各 种 代谢 的 和 需要。 呼吸 作用 最 常 
用 的 方程 式 是 葡萄 糖 的 氧化 : 

Cs HisOs + 60; 十 6H2OD 一 60D; + 12H;:0 C8, 1) 

对 比 光合 作用 的 方程 式 ,这 一 过 程 可 视 为 光合 作用 的 逆 过 程 。1mol 葡萄 糖 氧 化 可 以 产生 大 约 
2870kj 的 能 量 。 

呼吸 作用 的 另 一 重要 作用 是 提供 合成 其 他 有 机 物 所 需 的 原料 。 在 呼吸 代谢 的 过 程 中 ,碳水 化 全 
物 的 氧化 是 通过 呼吸 代谢 途径 带 步 进行 的 。 在 逐步 降解 的 过 程 中 会 产生 一 系列 的 中 间 产 物 , 这 些 中 
间 产 物 又 可 以 是 其 他 代谢 途径 的 中 则 产物 ,因而 提供 了 生产 各 种 其 他 有 机 化 合 物 所 需 的 原料 ,并 将 各 
种 代谢 过 程 联系 起 来 。 因 此 ,呼吸 代谢 可 以 看 作 是 植物 代谢 的 中 心 环节 。 

呼吸 代谢 主要 包括 底 物 的 降解 ( 底 物 氧化 ) 和 能 量 产 生 ( 末 端 氧化 )。 呼 吸 底 物 的 氧化 过 程 是 经 过 
一 系列 酶 促 反应 ,或 者 说 呼吸 代谢 途径 逐步 地 和 有 控制 地 进行 的 , 有 一 些 基 本 的 呼吸 代谢 途径 是 大 多 
数 生物 所 具有 的 ,例如 烟 酵 解 .丙酮 酸 氧化 和 三 羧 屋 循环 以 及 氧化 磷酸 化 等 途径 。 虽 然 覃 物 的 呼吸 从 
根本 上 来 说 ,与 其 他 生物 是 类 似 的 ,但 也有 其 特殊 的 地 方 ,我 们 将 在 以 后 的 章节 中 分 别 加 以 介绍 ， 

呼吸 可 以 分 为 到 氧 呼吸 和 无 气 呼 吸 ， 有 和 氧 呼吸 (aerobic respiration) 是 指 呼 吸 底 物 在 有 氧 条 件 
下 ,被 彻底 氧化 降解 为 HO 〇 和 CO 并 产生 大 量 能 量 (ATP) 的 过 程 ;而 无 氧 呼吸 (anaerobie respira- 
tiony 则 是 在 无 氧 或 缺 气 的 条 件 下 ,呼吸 底 物 被 部 分 氧化 分 解 ( 不 被 彻底 氧化 为 HaO 和 CO) 并 只 有 较 
少 能 量 产生 的 过 程 ,高 等 植物 进行 无 氧 呼吸 时 产生 乳酸 或 乙醇 。 


二 、 呼吸 作用 的 生理 指标 
(一 ) 呼 吸 商 
在 呼吸 过 程 中 被 氧化 分 解 的 有 机 物 称 为 呼吸 底 物 。 呼 吸 底 物 在 呼吸 过 程 中 所 释放 的 CO: 的 量 和 


吸收 的 OQ: 的 量 向 的 比值 称 为 呼吸 商 Crespiratory quolient; RQ); 
_ 释放 的 CO; 的 量 
呼吸 商 (RQ) 一 胡 收 的 (3 玖 量 C8. 2) 
呼吸 底 物 不 同 , 所 群 放 的 CO 的 量 和 吸收 的 上 0 的 量 世 有 所 差别 ,因此 呼吸 商 也 不 一 样 。 当 以 糖 
为 呼吸 底 物 时 ,其 呼吸 商 为 1; 油 脂 或 蛋白 质 中 售 气 量 较 少 ,需要 较 多 的 氧 才能 被 彻底 氧化 , 玉 此 呼吸 


177， 

















南小 于 1; 而 当 呼 其 底 物 为 含 氧 量 较 才 的 多 元 有 机 酸 时 , 则 呼吸 商 大 于 I。 因 此 可 以 根据 呼吸 商 来 了 
解 某 呼吸 过 程 的 底 物 人 性质。 


(二 ) 呼吸 强度 


呼吸 强度 又 称呼 吸 速 率 (respiratory rate) ,是 指 单位 质量 的 呼吸 材料 在 单位 时 间 内 进行 呼吸 所 消 
耗 的 口 或 释放 的 COz 的 量 。 

呼吸 强度 的 表示 单位 有 多 种 方法 。 例 如 植物 材料 可 以 用 干 重 战 鲜 重 表示 ,也 可 以 用 细胞 (毫克 
氮 ) 来 表示 。 在 用 质量 为 单位 表示 时 ,应 注意 由 于 其 中 包括 了 很 多 非 呼 吸 材料 ;例如 细胞 壁 , 液 泡 等 ， 
因此 测 得 的 数值 会 偏 低 。 真 正 的 进行 呼吸 的 是 细胞 原生 质 ,因此 用 单位 氮 计 算 较 为 准确 ,但 测量 方法 
较 麻 烦 。 无 论 用 什么 表示 单位 ,在 进行 比较 时 ,都 应 根据 需要 采用 同样 的 测量 方法 和 表示 单位 ，。 

呼吸 强度 的 高 低 受 许多 因素 的 影响 。 植物 的 种 类 ,不 同 组 织 器 官 .植物 的 发 育 和 年 龄 以 及 各 种 外 
界 条 件 都 会 对 呼吸 强度 构成 重要 影响 ,因此 ,所 谓 呼吸 强度 的 高 低 只 是 相对 而 言 。 


第 二 节 ”植物 呼吸 代谢 途径 


不 同 植物 或 不 同 组 织 和 器 官 中 的 呼吸 底 物 可 能 有 所 不 同 , 例 如 当 种 子 萌发 时 ,淀粉 类 的 种 子 以 粮 
类 为 主要 呼吸 底 物 ,而 油料 种 子 则 以 油脂 为 主要 呼吸 底 物 。 但 是 在 大 多 数 植 物 中 ,光合 作用 所 生产 的 
糖 是 呼吸 代谢 的 主要 底 物 。 糖 在 植物 体内 的 呼吸 代谢 通常 经 过 共同 的 呼吸 代谢 途径 ,如 粮 醉 解 途径 、 
二 凑 酸 循环 途径 ,磷酸 上 戊 糖 途径 和 末端 氧化 磷酸 化 途径 等 。 这 些 呼吸 代谢 途径 是 相互 联系 的 ,例如 粮 
经 精 醇 解 途 径 降 解 所 产生 的 丙酮 酸 , 再 经 两 琢 酸 氧 化 进 人 三 凑 酸 循环 ,最 后 被 彻底 降解 为 COs ;呼吸 
底 物 的 氧化 降解 大 多 数 是 通过 脱氧 反应 进行 的 , 氢 的 受 体 NAD.FAD 或 NADP 接受 氢 和 电子 形成 的 
NADH.FADH: 或 NADPH 进入 末端 氢化 途径 ,经 电子 传递 产生 ATP, 并 吸收 Os 最 终 形成 水 。 植 物 
细胞 中 呼吸 代谢 的 途径 在 空间 上 是 被 分 隔 开 的 。 糖 经 糖 酵 解 途径 在 细胞 质 中 进行 ,而 三 羧 酸 德 环 和 
未 端 气 化 途径 则 在 细胞 的 线粒体 中 进行 。 呼 吸 代谢 途径 的 分 室 化 ,特别 是 细胞 的 线粒体 结构 对 于 呼 
吸 代谢 途径 的 进行 是 至 关 重 要 的 ,如 果 没 有 这 种 结构 上 的 保障 ,细胞 的 呼吸 代谢 将 无 法 进行 。 


一 、 淀 粉 和 蕊 糖 的 降解 
(一 ) 淀粉 的 降解 


淀粉 是 植物 中 最 重要 的 由 存 性 多 糖 ,是 六 碳 糖 聚 合 形成 的 分 支 或 不 分 支 的 大 分 子 多 来 体 。 在 大 
多 数 植物 进行 光合 作用 时 ,淀粉 在 叶绿体 中 积累 ,成 为 叶 中 最 丰富 的 幅 存 碳水 化 合 物 。 在 根 和 茎 的 苯 
壁 细胞 中 也 有 淀粉 的 贮存 。 在 许多 植物 的 种 子 中 也 含有 大 量 的 淀粉 。 

淀粉 小 解 为 葡萄 精 的 过 程 涉 及 多 种 酶 的 催化 ,其 中 最 主要 有 三 种 酶 , 即 -淀粉 酶 ,淀粉 酶 和 淀 
粉 克 酸 解 酶 ， 只 有 -淀粉 酶 可 以 作用 于 完整 的 淀粉 粒 。u 淀 粉 酶 随机 地 作用 于 直 链 淀粉 和 支 链 淀粉 
的 (1->4) 键 使 淀粉 粒 分 解 。 对 于 直 链 淀粉 “淀粉 酶 可 以 将 其 最 终 水 解 为 含有 两 个 得 萄 糖 的 麦 东 糖 。 
但 是 “淀粉 酶 无 法 水 解 支 链 淀粉 的 (1-~6) 键 ,因此 “淀粉 酶 的 水 解 最 后 形成 糊 精 (dexttin)。e 演 粉 
酶 的 活性 可 以 被 Ca 所 激活 。 

8B 淀粉 酶 作用 于 淀粉 的 非 还 原 端 将 淀粉 水 解 为 才 芽 灶 。 及 玫 芽 糖 可 以 因 变 旋 作 用 而 成 为 «到 
戎 糖 , 因 此 形成 B 麦 芽 精 和 a- 麦芽 糖 的 混合 体 ( 图 8-1) . 淀粉 酶 可 以 完全 水 解 直 链 淀粉 ,但 是 同样 
无 法 水 解 支 链 淀 粉 的 分 支 , 最 后 形成 糊 精 ， 

淀粉 酶 存在 于 许多 植物 组 织 中 。 在 萌发 的 种 子 中 ,淀粉 酶 的 活性 特别 高 ， 在 叶 中 ,« 淀 粉 酶 可 能 
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比 记 淀粉 酶 更 重要 。a- 演 粉 酶 位 于 叶绿体 中 , 常 结合 














在 淀粉 粒 上 进行 淀粉 的 水 解 。« 泻 粉 酶 在 白天 或 者 夜 。 。 《09 CoH 
晓 都 进行 淀粉 的 水 解 ,但 是 在 白天 因为 有 光合 作用 所 让 Ni nA on 
以 有 淀粉 粒 的 净 生 成 - oo Me 

淀粉 磷酸 解 钥 从 淀粉 的 眉 还 原 端 并 始 分 解 泻 粉 ， ” ~ 





产生 葡 葡 糖 -1- 赔 酸 ( 图 8-2)。 与 前 述 的 两 种 淀粉 酶 不 
同 , 淀 粉 磷酸 解 酶 分 解 淀粉 并 不 需要 水 ,而 是 加 入 磷 
酸 ,因此 淀粉 磷酸 解 酶 是 - -个 磷酸 化 酶 而 非 水 解 性 的 





酶 。 和 葡萄糖 -1- 磷 酸 可 以 在 伺 酸 葡萄 糖 变 位 酶 的 催化 af of 

下 ,使 磷酸 基 从 Ci 位 转移 到 Cs 位 ,生成 葡萄 糖 -6- 磷 OH HA 

酸 , 然 后 进 人 糖 硅 解 途径 ， 由 于 淀粉 磷酸 解 酶 催化 的 
H OH 


淀粉 分 解 生成 葡萄 糖 -1- 厨 酸 并 不 需要 消耗 ATP, 因 此 
节约 了 精 酵 解 起 始 过 程 中 将 葡萄 精 磷 酸化 所 消耗 的 
ATP。 淀 粉 磷酸 解 酶 可 以 通过 重复 的 太 酸 化 过 程 将 “图 8 1 有 麦芽 炳 和 = 考 芽 糖 (Salisbpury &. Ross 
直 链 淀粉 完全 分 解 。 但 是 淀粉 克 酸 解 酶 也 不 能 分 解 支 1992) 
链 淀粉 , 它 从 各 分 支 的 非 还 原 端 开始 通过 磷酸 化 分 解 

淀粉 ,而 在 分 支 处 停止 ,因此 最 终 也 形成 糊 


eH.OH CHOH CHON 
HoH BALo < oo ULo 很 难 确定 在 植物 体内 某 一 淀粉 分 解 过 
H OH H OH 日 OoH 程 是 由 哪 一 种 酶 所 催化 的 。 目 前 一 般 认 

攻 还 友 性 来 六 1 者 村 本 为 ,最 初 作用 于 淀粉 粒 的 是 a 淀粉 酶 ;对 于 
人 谷类 的 种 子 中 ,两 种 淀粉 酶 似乎 都 有 水 角 

CHOH ED 人 功能 而 淀粉 磷酸 解 酶 却 没 有 分 解 淀粉 的 功 


汉人 2。 。 能 :对 于 其 他 种 类 植物 的 种 子 以 及 时 和 其 
Ho Om 他 组 织 ,淀粉 磷酸 解 酶 也 有 重要 的 分 解 演 
H QH H DH H OD 

前 萄 兰 -1- 砚 本 (前 药 精 )n-1 粉 的 作用 。 
支 链 淀粉 的 分 支 是 由 各 种 脱 支 酶 (de- 
图 8-2 淀粉 经 注 粉 磷酸 酶 的 分 解 (二 竹 静 等 ”1995) branching enzyme) 进 行 水 解 的 。 在 植物 中 
主要 有 三 类 : 支 链 学 粉 酶 (pullulanase)、 异 
淀粉 酶 (isoamylasey 和 限制 性 糊 精 酶 (limnit dextrinase) 。 它们 似乎 作用 于 不 同类 型 的 多 糖 。 经 这 些 酶 
作用 腊 去 分 支 的 淀粉 可 以 进一步 被 证 粉 酶 或 淀粉 磷酸 解 酶 分 解 。 淀粉 水 解 产 生 的 麦芽 糖 经 才 芽 糖 酶 

催化 水 解 产 生 2 分 子 的 葡萄 糖 。 

植物 中 淀粉 分 解 为 六 碳 糖 的 过 程 发 生 在 叶绿体 和 淀粉 体 中 ,而 呼吸 作用 是 在 细胞 质 ( 和 线粒体 )》 
中 进行 的 ,但 是 事实 土 六 矶 精 却 很 少 从 叶 朱 体 或 淀粉 体 转 移 到 细胞 质 , 因 此 它 们 可 能 首先 转化 为 三 碳 
糖 -磷酸 (例如 磷酸 二 关 丙 酮 ) ,然后 通过 磷酸 转运 器 运 出 质 体 。 在 细胞 质 中 它们 重新 合成 六 碳 粮 或 被 


呼吸 消耗 掉 ， 





(二 》 蔗糖 的 降解 


在 植物 体 中 ,光合 作用 产物 的 输出 形式 通常 是 芒 炳 。 巷 糖 被 分 解 为 葡萄 糖 和 果糖 ,然后 进入 糖 本 


解 途径 。 在 植物 中 识 糖 可 以 经 两 条 途径 分 解 。 
在 大 多 数 植物 组 织 中 ,细胞 质 中 的 蔗糖 合成 酶 (sucrose synthase) 被 用 于 蔗糖 的 分 解 . 蔗糖 合成 
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酶 利用 UTP 将 芒 粮 分解 为 果糖 `LCDP- 葡 萄 糖 和 无 机 磁 酸 ， 芒 糖 合成 畴 是 淀粉 喧 在 鼎 官 中 主要 的 分 
解 茵 糖 的 酶 {如 在 发 育 的 种 子 中 )。 而 在 快速 午 长 的 组 织 中 , 芒 糖 合成 酶 的 重要 作用 则 是 将 输入 的 世 
糖 转化 为 细胞 壁 多 糖 。 

蔗 精 水 解 的 男 一 途径 是 利用 芒 糖 酶 (inverrasc) 将 茧 糖水 解 为 果糖 和 简 芍 糖 。 薪 糖 酶 位 于 细胞 
质 . 滚 泡 以 及 细胞 壁 中 。 细 胞 质 中 的 蕊 粮 酶 是 碱 性 的 ,最 佳 pH 大 约 为 7.5: 而 液 泡 和 细胞 壁 中 的 蕊 粳 
酶 则 是 酸性 的 ,最 佳 pH 为 5 或 小 于 5。 细 胞 壁 中 的 茧 糖 酶 将 运输 过 来 的 蔗糖 水 解 为 葡萄 糖 和 果糖 ， 
而 后 被 细胞 吸收 。 

二 、 糖 酵 解 途径 

糖 酵 解 (glycolysis) 是 指 葡萄 糖 (或 洗 粉 ?经 一 系列 无 氧 的 氧化 过 程 而 分 解 为 丙 病 酸 的 代谢 途径 。 
糖 酵 解 途径 也 称 EMP 途径 ,这 是 以 对 发 现 糖 酵 解 途径 做 出 重要 贡献 的 三 位 科学 家 Embdcn .Meyer- 
hof 和 Parnas 的 姓氏 的 字 头 来 命名 的 。 

糖 醇 解 存在 于 所 有 的 生物 体 中 ,包括 原核 生物 和 真 核 生物 。 糖 酵 解 从 葡萄 糖 到 丙酮 酸 的 转化 这 
程 并 不 需要 氧 ,整个 过 程 是 在 细胞 质 中 进行 。 而 糖 醉 解 之 后 的 呼吸 途径 需要 分 子 氧 ,并 位 于 线粒体 
中 。 因 此 从 进化 的 角度 看 , 糖 醉 解 可 能 是 在 生物 进化 出 光合 必用 并 产后 氧气 之 前 ,生物 产生 能 量 的 主 
要 方式 ,是 最 占 老 的 呼吸 途径 。 

糖 醇 解 产 生 ATP 和 NADH 彤 式 的 少量 能 量 , 并 为 进一步 的 一 羧 酸 循环 准备 了 底 物 。 植物 组 织 
在 缺 氧 的 条 件 下 , 精 酵 解 可 能 成 为 主要 的 供 能 代谢 途径 . 过 去 一 直 认为 参与 糖 苇 解 的 一 系列 反应 的 
酶 是 水 溢 性 的 ,分 布 于 细胞 质 中 ,不 和 任何 细胞 器 或 下 细胞 结构 相 结 合 。 但 是 近年 来 在 动物 细胞 中 发 
现 ,参与 精 酵 解 的 酶 并 本 是 相互 无 关 的 散布 在 细胞 质 中 ,而 是 形成 一 个 起 分 子 的 复合 物 , 并 松散 的 绩 
合 在 线粒体 的 外 被 膜 上 。 这 种 复合 物 形式 可 能 有 利于 糖 醉 解 过 程 的 高 效 进行 . 

糖 酵 解 的 途径 见 图 8-3。 

总 的 糖 醉 解 可 以 用 以 下 方程 式 表示 : 

葡萄 糖 十 2NDA+ 十 2ADP 十 2H;POr 一 > 2 再 酮 酸 十 2NADH 十 2H!+ 十 2ATPY 十 2H;O 

(8, 3 

糖 醉 解 使 六 碳 糖 发 生 非 彻底 的 氧化 ,将 1 分 子 的 六 碳 糖 转化 为 2 分 子 的 丙酮 酸 。 在 糖 酵 解 的 过 
程 中 ,没有 CO; 的 释放 ,出 没有 CQ 的 吸收 。 每 1 分 子 六 和 碳 精 经 精 酵 解 可 以 产生 2 分 子 的 NADH, 所 产 
生 的 NADH 进 人 线粒体 被 (所 氧化 ,产生 2 分 子 的 ATP; 也 可 以 在 细胞 质 中 参与 许多 合成 的 还 原 友 
应 。NADH 是 在 将 甘油 醛 -3- 磷 酸 所 化 成 1,3- 二 磷酸 甘油 酸 这 一 步骤 中 形成 的 。 

糖 酵 解 过 程 总 的 来 说 是 一 个 生成 ATP 的 过 程 。 但 是 在 糖 醇 解 的 最 初 几 个 步 坚 是 需要 消耗 ATP 
的 。 在 葡萄 糖 转化 为 葡萄 糖 -6- 磷 上 松 的 过 得 需要 消耗 1 分 子 ATPI 在 果糖 -6- 磷 酸 转 化 为 果 精 -1,6 二 礁 
酸 的 过 程 中 要 消耗 另 1 分 子 ATP。 果 糖 -6- 盔 酸 转化 为 果糖 -1,6- 二 磷酸 的 过 程 可 以 有 两 个 途径 。 图 
8-3 中 所 示 过 程 为 ATP- 磷 酸 果 精 激酶 (ATP-phosphofructokinase,ATPPFK 所 催化 。 还 有 另 一 途 
径 是 以 焦 矿 酸 (pyrophosphate, PPi) 为 释 酸 供 体 , 由 焦 磷 酸 磁 酸 果 糖 激 酶 (pyrophosphate phospho- 
fructokinase, PPi-PFK) 众 化 ,使 果糖 -6- 磷 酸 C; 位 磷酸 化 ，ATP-PFK 途径 主要 存在 于 所 谓 的 "维持 呼 
吸 * 过 程 , 即 在 非 快速 生长 和 完成 分 化 ,而 环境 相对 稳定 的 细胞 中 的 呼吸 代谢 ;而 PPi-PFK 途径 则 是 适 
应 性 的 , 依 发 育 过 程 和 环境 变化 而 增加 或 减少 ， 

糖 醇 解 从 果糖 -1,6- 二 磷酸 烈 解 为 两 个 磷酸 三 碳 糖 ,并 最 终 氧 化 为 丙酮 又 的 过 程 中 ,每 个 磷酸 三 碳 
糖 的 氧化 可 产生 2 分 子 的 ATP, 因 此 共产 生 4 分 子 的 ATP( 因 为 有 两 个 磷酸 三 碳 糖 ;。 除 去 前 述 的 糖 
酵 解 起 初 几 个 步 又 中 消耗 的 2 分子 ATP, 六 碳 糖 经 精 醉 解 途径 净 产 生 2 分 子 ATP。 如 果糖 酵 解 经 
PPi-PFK 途径 , 则 净 产 生 3 分 子 ATP, 因 为 PPi-PFK 途径 不 消耗 ATP。 
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精 酵 解 产 生 的 闪 胃 酸 在 有 和气 和 无 氧 条 件 下 可 以 进 人 不 同 的 代 济 途径 。 
在 缺 氧 的 条 件 下 , 精 酵 解 形成 的 NADH 和 丙酮 酸 会 积累 .这 时 植物 可 以 进行 发 酬 (fermenta- 
tion) .也 就 是 无 氧 呼吸 。 发 酵 过 程 最 终 形 成 乙 瞬 或 者 站 酸 ( 鲜 8-3)。 


三 、 三 羧 酸 循环 


糖 酵 解 所 产生 的 丙酮 酸 在 有 氧 条 件 下 将 进一步 氧化 降解 ,最 终生 成 二 氧化 碳 和 水 。 在 细胞 中 这 
些 代谢 途径 是 在 特殊 的 细胞 器 一 一 线粒体 中 进行 的 。 


《一 ) 植物 线粒体 


植物 线粒体 和 上 其 他 非 植物 生物 的 线粒体 是 基本 相似 的 。 在 光 镜 下 细胞 中 线粒体 有 多 种 形态 ,但 
以 圆柱 体 和 椭 球 体 为 十 。 线 粒 体 是 较 天 的 细胞 丹 , 一 般 直 径 为 0. 5 一 1.0pm, 长 1. 5~34m; 线 粒 体 的 
天 小 也 因 细 胞 种 类 和 生理 状况 的 不 同 而 不 一 样 。 细 胞 中 线粒体 的 数目 也 是 随 细胞 种 类 和 生理 状况 变 
化 的 ,在 代谢 较 活 牙 的 组 织 中 ,细胞 的 线粒体 数 日 也 较 多 ,一 般 来 说 ,一 个 植物 细胞 含有 大 约 数 百 个 线 
粒 体 。 

在 电镜 下 ,线粒体 旦 由 两 层 单位 膜 僚 硅 而 成 的 封闭 的 历 状 结构 (图 8-4)。 





线粒体 





图 8-4 线粒体 的 结构 (Taiz & Zeiger 1998) 
(sa) 线 煌 体 结 构 模 式 示意 图 ;1B) 线 灶 体 结构 电镜 图 。 


包围 在 线粒体 最 外 面 的 一 层 单位 膜 称 为 外 障 (outer membraney。 外 膜 上 有 和 孔 蛋白 形成 的 孔径 为 
2~-3nm 的 小 孔 , 分 子 质量 小 于 10kDa 的 物质 可 以 自由 通过 小 孔 。 因 此 对 于 大 多 数 代谢 底 物 来 说 线 粒 
体 的 外 膜 是 通 透 的 。 在 外 膜 内 便 的 另 一 层 膜 称 为 内 膜 (inner membrane) ,内 腊 对 物质 的 遂 透 件 很 低 ， 
只 有 不 珍 电 荷 的 小 分 子 物质 才能 通过 。 一 些 较 大 的 分 子 需 由 特异 的 运输 载体 才能 通过 内 膜 。 内 、 外 
膜 之 间 的 间隙 称 为 膜 间 隙 (intermembrane space) ,间隙 宽 约 25nm。 包 围 在 内 膜 以 内 的 液 相 称 为 线 粒 
体 基质 Cmatrix) 。 基 质 呈 胶 状 物 , 具 有 一 定 的 pH 值 和 渗透 入 ,线粒体 中 进行 的 三 羧 酸 循 环 . 脂 肪 酸 氧 
化 等 多 种 代谢 途径 的 酶 都 存在 于 基质 中 ,基质 中 还 有 线粒体 DNA .RNA , 核 精 体 以 及 贮存 颗粒 。 线 粒 
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体 的 内 削 向 内 折 委 所 形成 的 结构 称 为 线粒体 的 贱 Ceristae) 。 旺 使 内 膜 的 表面 积 大 大 扩 增 ,在 内 膜 和 哑 
的 基质 一 侧 的 面 上 有 许多 规则 排列 的 带 栖 的 球状 小 体 , 称 为 基本 颖 粒 (elementary particle)。 事 实 上 
就 是 线粒体 中 的 ATP 人 台 成 酶 , 它 利用 电子 传递 过 程 中 形成 的 质子 跨 膜 电化 学 势 梯度 合成 ATP。 

线粒体 是 半 自 主 性 的 细胞 器 csemiautonomous organelle) 。 植 物 线粒体 具有 自身 的 DNA, 编 色 3 
种 rRNA 和 和 16 种 或 更 多 tRNA, 以 及 一 些 线粒体 和 蛋白质。 确切 的 植物 线粒体 DNA 编码 的 tRNA 数 
目 因 植 物种 类 而 异 , 但 是 没有 一 种 植物 线粒体 编码 全 部 tRNA ,因此 有 一 些 tRNA 由 核 编码 并 从 细胞 
质 输入 ,植物 线粒体 DNA 编码 20 一 30 个 线粒体 和 蛋白质。 植物 线粒体 DNA 的 大 部 分 是 由 非 编码 序列 
组 成 ,包括 许多 内 含 子 和 非 功 能 序列 。 虽 然 线粒体 编码 了 一 部 分 自身 的 蛋 乌 质 ,但 是 绝 大 部 分 线粒体 中 
的 蛋白 质 是 由 细胞 核 编码 的 。 核 编码 的 蛋白 质 在 细胞 质 中 合成 ,需要 通过 特殊 的 方式 输入 线粒体 。 

植物 线粒体 基因 具有 一 些 不 同 于 其 他 生物 线粒体 的 特性 。 首先 ,植物 线粒体 的 基因 组 比较 大 , 通 
常 有 上 百 个 千 碱 基 对 (kb) ,而 动物 线粒体 仅 为 16 kb, 不 同 植物 间 钱 粒 体 基因 组 的 大 小 变化 很 大 。 再 
者 ,植物 线粒体 基因 严格 地 按照 通用 的 遗传 密码 编码 , 而 不 像 其 他 生物 的 线粒体 往往 有 少数 的 变异 。 
第 三 ,植物 线粒体 DNA 和 其 mRNA 间 常 租 少 互补 性 ,因此 植物 线粒体 必定 存在 很 高 频率 的 剪接 和 人 收 
饰 等 RNA 编辑 (RNA editing) 过 程 。 此 外 ,植物 线粒体 基因 组 的 重 排 常 与 植物 的 细胞 质 雄 性 不 育 
(cytoplasmic male sterility, CMS) 有 关 。 线 粒 体 基因 组 的 重 排 产 生 新 的 可 读 框 , 并且 和 和 细胞质 雄性 不 
育 密切 相关 。 和 CMS 相关 的 退化 常 局 限于 花药 组 织 并 且 与 CMS 相关 的 线粒体 DNA 变化 也 仅 发 牛 
在 花粉 发 育 的 特定 阶段 。 











(二 ) 二 羧 酸 循环 
二 着 酸 循环 (tricarboxylic acid cycele,TCA 循环 ) 也 称 Krebs 循环 ,这 是 以 提出 这 一 循环 的 英国 上 生 
物化 学 家 Hans A，Krebs 的 姓氏 来 命名 的 。Krebs 把 这 一 循环 称 柠檬 酸 循环 (eitric acid cycle) ,因为 
柠 楼 酸 是 这 个 循环 中 的 重要 中 间 产 物 。 三 其 酸 循环 可 以 看 作 是 有 和 氧 呼吸 的 第 二 个 阶段 , 它 是 在 线 粒 
性 中 进行 的 。 
1. 丙酮 酸 的 氧化 
再 酮 酸 是 在 细胞 质 中 进行 的 糖 醇 解 途径 中 产生 的 , 它 必须 器 过 线粒体 膜 进入 线粒体 基质 才能 经 


三 羧 酸 循环 被 彻底 氧化 降解 。 丙 酮 酸 是 通过 丙酮 酸 转 运 器 (pyruvate translocator) 输 人 线粒体 基质 


CO TPP’ 


FADH, 
认 瑞 酿 脱 糯 诅 
(CH COOH 站 人 

CH, S 
| 二 NADH+EE 
9 一 芒 广 本 
COOH TPP 4 
再 醋酸 上 _。_ACHCODH 


CH:C 9 
$e 
HS 
乙酰 :所 能 辛酸 HS a 
\、 加 
fC SN 
HSCoA cl SCoA 


图 8#-5 六 酮 酸 脱 气 酶 系 ( 孟 繁 静 等 ”1995) 
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的 。 丙 酮 酸 转运 露 位 于 线粒体 内 膜 ,促进 丙酮 酸 和 线粒体 基质 中 QH- 进行 电 中 性 交换 ,使 丙酮 酸 进 
人 线粒体 基质 。 

丙酮 酸 进 人 线粒体 基质 后 ,经 丙酮 酸 脱 氢 酶 系 俱 化 ,氧化 脱 着 产生 NADH、COz 和 乙酸 ;乙酸 通过 
硫 酯 键 与 辅酶 A(CoA) 结 合 , 形 成 乙酰 辅酶 A。 

丙酮 酸 脱 气 酶 系 是 一 个 由 许多 酵 蛋 白 组 成 的 复合 物 ,其 中 有 五 种 酶 。 这 五 种 酶 中 的 一 种 酶 是 岗 
酮 酸 脱 羧 酶 . 硫 辛 酸 乙 酰 转 移 酶 和 二 氢 硫 辛酸 脱 氢 酶 ,它们 催化 再 羡 酸 的 氧化 脱 逆 ， 整 个 反应 包括 三 
个 步 双 ; 脱 凑 ,氧化 和 与 CoA 的 连接 (图 8-5)。 另 外 两 种 酶 是 激酶 和 磁 酸 酶 ,对 其 他 三 种 酶 起 调节 的 
作用 。 激 酶 利用 ATP 使 丙酮 酸 脱 氢 酶 上 某 些 苏 氨 酸 残 基 的 羟基 础 酸化 ,因而 使 该 酶 失 活 。 磁 酸 酶 则 
使 被 磷酸 化 的 部 位 脱 厂 酸 化 ,因而 恢复 酶 的 活性 。 此 外 , 丙酮 酸 脱 氧 酶 系 还 包括 焦 磷 酸 硫 胺 素 
(TPP) .辅酶 A(CoA~SH) ,FAD, NAD” , 硫 辛 酸 和 Mg 等 辅助 因子 。 
2 三 羧 酸 循环 

乙酰 辅酶 A 可 以 看 作 是 三 法 酸 循环 的 起 始 底 物 。 乙 酰 辅 酶 A 不 仅 是 糖 代谢 的 中 间 产 物 , 也 是 油 
脂 和 某 些 和 氨基酸 的 代谢 产物 ,因此 ,三 着 酸 循 环 是 糖 , 油 脂 和 蛋白 质 三 大 类 有 机 物质 氧化 代谢 的 共同 
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图 8-6 二 净 酸 循环 反应 过 程 (Taiz && Zeiger 1998) 
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三 所 酸 循 环 的 反应 过 程 如 图 8-5， 理 个 循环 分 8 步 进 行 。 

中 乙酰 CoA 在 柱 檬 酸 合 成 酶 的 催化 下 ,与 草酸 乙酸 缩合 成 李 檬 酸 。 

人 @@ 在 包头 酸 酶 的 催化 下 , 柠 样 酸 先 脱水 生成 顺 乌 头 酸 , 再 加 水 生成 异 柠檬 酸 . 

曲 异 柠 样 酸 在 异 柠檬 酸 脱 氨 酶 的 催化 下 , 脱 氢 生成 草 酰 琥 芒 酸 。 草 酰 阳 珀 酸 不 稳定 ,会 自动 脱羧 
形成 ge- 酮 成 一 酸 。 在 此 反应 中 释放 1 分 子 CDs , 产 牛 1 分 子 NADH。 

a- 酮 成 二 酸 在 e 一 成 二 酸 氧化 脱羧 酶 系 的 催化 下 ,生成 王 珀 酰 辅 酶 A。a- 酮 成 二 酸 氧 化 脱 着 酶 
系 是 由 e 酮 友 二 酸 脱 捧 酶 . 琉 广 酸 琥 草 酰 基 转 移 酶 及 二 氨 硫 辛酸 脱氧 酶 所 组 成 的 多 酶 复合 体 。 在 此 
反应 中 再 次 释放 1 分 子 CO: ,产生 1 分 子 NADHL。 

加 瑟 珀 酰 辅酶 A 在 ADP 和 Pi 参与 下 ,经 政 朋 酰 辅 酶 A 合成 酶 催化 ,生成 刘 珀 酸 和 ATP。 

@ 瑟 珀 酸 在 政 珀 酸 脱 和 揽 酶 的 催化 下 ,脱毛 生成 延 骨 索 酸 .所 脱 下 的 和 氨 由 另 一 种 辅酶 FAD 接受。 
政 珀 酸 脱 毛 酶 是 参与 TCA 循环 的 酶 中 性 一 结合 在 线粒体 内 膜 上 的 酶 , 它 是 复合 体 II 的 组 成 部 分 。 

外 延 胡 索 酸 在 延 胡 索 酸 橱 的 催化 下 ,加 水 后 成 苹果 酸 。 

@@ 苇 果 酸 在 苹果 酸 脱 毛 酶 的 催化 下 , 脱 揽 牛 成 草 酰 乙酸 。 草 些 乙 松本 进入 下 -… 次 循 趟 ， 

在 三 斤 酸 循环 中 ,起 始 加 入 的 售 二 碘 的 乙 栈 辅酶 A 经 两 步 脱羧 ,生成 2 分 子 CDs ,被 完全 氧化 。 
每 次 循环 在 四 个 步 又 中 产生 3 分 子 NADH 和 1 分 子 FADH: ,并 通过 底 物 水 平 的 艾 酸 化 产 牛 1 分 子 
的 ATP。 在 三 拔 酸 循环 的 分 步 氧化 过 程 中 释放 的 自由 能 主要 以 NADH 和 FADH 的 形式 贮存 起 米 ， 
再 经 氧化 磷酸 化 过 程 转化 为 ATP。 

在 植物 中 进行 的 三 羧 酸 循环 有 -… 些 不 同 于 动物 的 特点 。 首 先 ,由 珊 珀 酰 辅酶 A 催化 的 从 才 珀 酰 
辅酶 和 转化 为 斑 薄 酸 的 反应 ,在 植物 中 是 生成 ATP, 而 在 动物 中 生成 的 是 GTP。 此 外 ,在 植物 中 闭 遍 
存在 独特 的 NAD+ 革 果 酸 酶 ,这 个 酶 催化 苹果 酸 的 氧化 脱 关 反应 

草 果 酸 十 NAD+' 一 > 内 醋酸 +COs 十 NADH 

NAD' 苹果 酸 酶 的 存在 使 植物 线粒体 可 以 进行 另 一 途径 来 代谢 从 糖 酵 解 产生 的 硫酸 烯 醇 式 再 一 
酸 PEP) 。 在 细胞 质 中 ,PEP 可 以 通过 PEP 羧 化 酶 和 蔷 果 酸 脱 氨 酶 合成 苹果 酸 。 植 物 线粒体 内 膜 上 
有 二 着 本 转运 髓 (dicarboxylate transporter) , 它 可 以 促进 某 果 酸 和 线粒体 基质 的 Pi 进行 交换 .将 芋 果 
酸 运 人 线粒体 基质 。 在 基质 中 ,NAD+ 革 果 酸 酶 再 将 蔷 黑 酸 脱 畴 氧化 为 丙酮 酸 , 丙酮 酸 则 可 进 和 人 TCA 
循环 被 彻底 氧化 。NAD* 苹果 酸 酶 的 存在 使 植物 可 以 在 缺少 丙酮 酸 的 情况 下 ,完全 氧化 有 机 酸 , 例 如 
苹果 酸 , 桩 榜 酸 ,a- 病 成 二 酸 等 。 这 可 能 也 是 许多 植物 包括 CAM 植物 在 液 泡 中 贮存 许多 苹果 酸 的 原 
因 ， 











四 、 磷 酸 戊 糖 途径 


植物 除了 可 以 通过 糖 酵 解 和 三 羧 酸 钼 环 代谢 途径 将 糖 氧化 为 二 氧化 碳 和 水 并 获得 能 量 外 ,还 可 
以 通过 另 一 代谢 途径 ,由 于 这 一 代谢 途径 中 的 主要 中 间 产 物 是 工 碳 精 , 因 此 被 称 为 芯 酸 戊 糖 途 征 
(pentose Phosphate patnway,PPP)。PPP 同 糖 酵 解 一 样 , 也 是 在 细胞 质 中 进行 ,它们 都 是 将 葡萄 糖 伞 
酸 氧化 降解 的 过 程 , 但 中 在 PPP 中 电子 的 受 体 是 NADP 而 糖 酵 解 中 是 NAD' 。 在 PPP 中 的 一 些 中 
间 产 物 是 和 光合 作用 中 的 Calvin 循 坏 中 的 相同 的 。 但 是 在 PPP 中 是 进行 分 解 反应 而 在 Calvin 循环 
中 是 进行 合成 反应 。 

PPP 的 反应 过 程 如 图 8-7 所 未 。 

PPP 的 起 始 反 应 需要 葡萄 炉 -6- 短 酸 。 葡萄 糖 -6- 磷 酸 经 葡萄 精 -6- 磷 酸 脱氧 酶 催化 ,不 可 逆 地 脱 所 
形成 6- 殉 酸 葡 敬 精 屋内 酯 ,6- 碍 酸 葡 萄 精 酸 内 酯 被 内 酯 酶 水 解 转 化 成 5- 碰 酸 箭 萄 糖 酸 ;6- 磷 酸 葡 菊 精 
酸 在 6- 磁 酸 葡 萄 精 酸 脱 氢 酶 的 催化 下 .不 可 着 也 氧 化 脱羧 形成 核 酮 糖 -了 磷酸 。 
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接 下 来 的 反应 是 在 异 构 酶 和 差 向 异 构 酶 的 催化 下 ,成 糖 襄 酸 间 的 异 构 变 位 。 之 后 ,PPP 途径 与 
Calvin 循环 有 许多 相同 的 反应 。 其 中 的 3- 磷 酸 甘油 醛 和 果糖 -6- 磁 酸 也 是 糖 酵 解 途径 的 中 间 产 物 , 因 
此 可 以 通过 糖 酵 解 途径 而 被 氧化 。 

PPP 有 一 些 重要 的 功能 。 首 先 , PPP 可 以 产生 NADPH。NADPH 可 以 在 植物 线粒体 中 氧化 产 
生 ATP, 更 重要 的 是 NADPH 是 一 些 重要 生物 合成 过 程 的 电子 殿 体 ,例如 脂肪 酸 以 及 某 些 类 异 成 二 
烯 的 侣 成。 其 次 ,在 PPP 过 程 中 有 赤 功 糖 -1- 碰 瞬 生 成 , 它 是 许多 柄 类 化 合 物 合成 的 起 妈 物 ,例如 花色 
素 苷 和 木质 素 。 再 者 ,PPP 的 中 和 间 产 物 核 本 糖 -5- 磷 酸 是 合成 核酸 ,包括 RNA 和 DNA 的 前 体 物质 。 

磷酸 成 糖 途径 受 由 葡萄 糖 -6- 辜 琶 脱 和 毛 酶 催化 的 初始 反应 控制 。 当 NADPH : NADP 的 比率 增加 
时 ,葡萄 精 -6- 磷 酸 脱 氨 酶 的 活性 被 抑制 ， 


五 、 电 子 传递 链 


在 细胞 中 各 种 生理 活动 所 使 用 的 基本 能 量 形 式 是 磷酸 化 的 形式 ,其 中 最 重要 的 是 ATP。 在 三 着 
欢 循 环 中 ,氧化 过 程 所 获得 的 能 量 是 以 NADH 和 FADH; 的 形式 贮存 ,因此 它们 必须 转化 为 ATP 的 
形式 才能 用 十 细胞。 这 个 转化 的 过 程 是 在 线粒体 的 内 膜 上 ,通过 一 系列 的 电子 传递 过 程 来 实现 的 。 
电子 的 传递 涉及 一 系列 的 电子 载体 , 称 为 电子 传递 链 (electron transport chain}。 由 于 电子 的 最 终 受 
体 是 氧 ,因此 这 一 电子 传递 过 程 是 依赖 于 上 的。 电子 的 传递 是 以 分 步骤 的 能 量 膛 步 降低 的 形式 进行 
的 ,电子 传递 的 过 程 形 成 中 线粒体 内 膜 的 质子 梯度 。 


(一 ) NADH 和 FADH; 电 子 传 递 链 


每 1 分 子 的 葡萄 糖 经 糖 醉 解 可 以 在 细胞 质 中 产生 2 分 子 的 NADH, 再 经 TCA 循环 可 以 在 线粒体 
基质 中 产生 8 分 子 的 NADH 和 2 分子 的 FADH,s。 如 果 这 些 还 原 态 的 辅酶 不 被 氧化 ,整个 呼吸 过 程 
就 会 中 止 。 在 线粒体 中 NAD+ 的 库容 很 小 ,因此 NADH 的 气 化 尤为 重要 。 当 电子 从 NADHI 或 
FADH, 通 过 电子 传递 链 传递 到 氧 ,整个 呼吸 过 程 就 完成 了 。NADPH 的 氧化 过 程 可 以 表示 为 

NADH + H+ +1/20—» NAD! + H;O (8. 4) 

这 一 氧化 过 程 所 释放 的 自由 能 大 约 为 220KJ/mol, 而 FADH: 氧化 过 程 产 生 的 自由 能 大 约 为 
167. 5kJ/mol。NADH 或 FADH2 和 氧化 所 产生 的 自由 能 帮 电 子 传递 的 过 程 中 被 用 于 产生 器 线粒体 内 
膜 的 质子 电化 学 梯度 。 

植物 线粒体 中 所 含有 的 电子 载体 与 其 他 非 植物 线粒体 中 的 大 致 相同 。 线 粒 体 中 的 电子 载体 分 别 
构成 4 个 蛋白 复合 体 ,以 罗马 数字 进行 命名 。 它 们 分 别 为 :复合 体 ICNADH ;泛酸 氧 化 还 原 酶 ) .复合 
体 [I( 正 珀 酸 ; 泛 醋 氧化 还 原 酶 ) ,复合 体 111( 泛 醒 : 细 胞 色素 c 氧化 还 原 酵 ) 和 复合 体 TV (细胞 色素 c 氧 
化 酶 ) ,这 些 蛋 白 复合 体 都 位 于 线粒体 内 膜 上 。 电 子 依次 经 过 这 4 个 复合 体形 成 电子 传递 链 上 的 电子 
传递 。 

复合 体 I 是 一 种 NADH 脱 氢 酶 ,氧化 三 羧 酸 循环 产生 的 NADH 并 将 电子 转移 给 证 醒 (ubiqui- 
none;UQ)。 沦 醒 是 腊 浪 性 的 茶 醒 入 生物 , 它 是 以 1,4- 某 醒 为 母体 ,在 第 6 位 碳 原 子 上 带 有 - -个 不 同 
聚合 长 度 的 异 戊 二 烯 侧 链 (图 8-8) ,不 同 来 源 的 泛酸 其 侧 链 的 长 度 不 同 ,植物 线粒体 内 膜 上 的 泛 梗 党 
带 有 9 一 10 个 异 皮 二 烯 单位 的 侧 链 。 沦 醒 存 在 于 线粒体 的 内 膜 中 , 与 叶绿体 中 的 质 醒 类似 进行 电子 
和 质子 的 传递 。 复 合体 I 的 电子 载体 包括 -个 单 黄 未 核 背 酸 (FMN7 辅 酶 和 儿 个 铁 硫 蛋 白 。 三 羧 酸 循 
环 中 的 琥珀 酸 脱 氮 酶 是 复合 体 I 的 组 成 部 分 ,催化 政 珀 酸 氧 化 成 延 胡 索 琶 并 通过 FADH;: 以 及 三 个 铁 
硫 答 白 将 电子 转移 给 沦 根 。 复 合体 III 起 泛 醒 ,细胞 色素 “ 氧化 还 原 酶 的 作用 ,氧化 还 原 态 的 泛 根 ;并 
通过 一 个 铁 太 中心, 两 个 b 型 细胞 色素 《bsss 和 bso) 和 一 个 与 膜 结合 的 细胞 色素 c 将 电子 传递 给 细胞 
色素 ce。 在 电子 传递 链 中 ,细胞 色素 c 是 惟一 的 不 是 膜 内 在 蛋白 的 蛋白 质 , 它 作为 可 移动 的 电子 载体 
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在 复合 体 II 和 复合 体 IV 之 冯 进 行 电子 的 传递 。 复 合体 IV 是 细胞 色素 c 氧化 酶 . 它 有 两 个 含 铜 中 
心 ; 称 为 Cus 和 Cus, 以 及 细胞 色素 a 和 细胞 色素 a;。 复 合体 TV 健 化 细胞 色素 c 的 氧化 并 将 4 个 电子 
传递 给 Di ,将 其 还 诛 为 2 分 子 HzO。 
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图 88 辅酶 久 的 氧化 和 还 原 ( 备 紧 静 等 1995) 


这 四 个 复合 体 在 线粒体 内 膜 上 的 垂直 空间 分 布 是 很 特殊 的 (图 8-9)。NADH 和 吾 班 酸 的 氧化 是 
在 膜 的 基质 一 侧 , 氧 的 还 原 也 是 在 局 一 个 。 细 胞 色素 c 松弛 地 结合 于 线粒体 内 膜 的 外 出, 即 腊 间隙 的 
一 侧 。 在 复合 体 II 中 , 铁 硫 中 心 .细胞 色素 ci 和 细胞 色素 bss; 靠 近 线 粒 体 内 膜 的 外 侧 , 而 细胞 色素 
bsm 则 靠近 基质 一 侧 。 这 样 的 安排 使 电子 在 电子 载体 间 进 行 传递 时 同时 进行 跨 刚 运 坏 。 这 对 于 质子 
跨 膜 梯度 的 形成 旦 非常 重要 的 。 在 这 四 个 复合 体 中 , 除 复合 体 开外 ,其 余 三 个 复合 体 均 有 器 膜 运 送 质 
子 的 功能 (图 8-9) 。 
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图 8-9 线粒体 具 膜 上 分 布 的 5 个 蛋白 复合 体 (Taiz 名 Zeiger 1998) 
复合 休 1. 复 台 体 1, 复 合体 TI 和 复合 体 1V 是 电子 特 递 链 上 的 电子 载体 ,复合 体 VV 是 ATP 合成 复合 体 。 

虽然 植物 线粒体 内 膜 上 的 这 四 个 电子 载体 的 复合 体 与 动物 线粒体 中 的 是 基本 相同 的 ,但 是 植物 
线粒体 中 的 电子 传递 仍 有 一 些 特殊 之 处 。 首 先 ,在 植物 线粒体 中 有 一 些 特殊 的 NAD(P)H 脱氧 卫 复 
合体 ,这 些 酶 复合 体位 于 线粒体 内 膜 的 膜 问 阶 一 侧 , 俊 化 细胞 质 中 的 NADH 或 NADPH 氧化 ,是 一 类 
“外 在 ”的 NADH 脱 氨 酶 ， 这 些 外 在 的 NADIH 脱氧 酶 将 NADH 的 电子 传递 到 泛 柄 , 进 人 电子 传递 
链 。 其 次 ,植物 线粒体 有 两 条 氧化 线粒体 基质 NADH 的 途径 。 第 一 条 途径 是 前 述 的 通过 揽 合 体 工 的 
途径 。 这 一 途径 对 一 些 抑制 剂 敏 感 , 例 如 色 基 酮 (rotenone) 各 粉 蝶 霉 素 (piericidin) 。 但 是 对 分 离 植物 
线粒体 的 研究 表明 ,植物 线粒体 中 存在 抗 鱼 萨 酮 的 NADH 氧化 途径 。 上 自前 还 不 清楚 这 一 途径 的 意 
义 ,推测 这 种 脱氧 酶 的 主要 功能 可 能 是 氧化 基质 中 产生 的 NADPH 而 不 是 NADH。 


(二 ) 交 蔡 途 征 
除了 NADH 和 FADHs 的 电子 传递 途径 之 外 ,大 多 数 植物 具有 交替 途径 (alternative pathway)， 
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和 进行 气 的 还 皮 . -途径 对 和 氰 化 物 、 且 氮 化 物 和 一 氧化 辟 等 拖 制 NADH 和 下 ADH 的 电子 传递 途 委 
的 向 贡 剂 不 能 如 ， 因此 也 称 抗 氰 呼吸 或 氰 不 敏感 呼吸 、 抗 估 素 A 不 敏感 呼吸 . 气 肪 酸 敏 感 呼吸 等 ， 

抗 氰 呼吸 多 见 上 天 南星 科 的 产 热 植物 ,这 些 彬 物 开 花 时 其 佛 焰 花序 会 产生 大 量 热 基 ,使 其 温度 引 
周 周 高 5~35 和 ,促使 器 自 物 质 散 发 以 吸引 昆虫 进行 传粉 ， 根 据 多 年 来 对 抗 氰 呼吸 的 研究 ,在 不 同 科 
日 的 200 多 种 植物 中 都 不 同 程度 地 存在 抗 握 呼吸 途径 。 因 此 抗 氰 呼吸 是 植物 中 普遍 存在 的 呼吸 途 
径 。 其 他 如 酵母 .原生 动物 也 有 抗 氰 呼吸 。 

一 般 认 为 , 沟 蔡 途 和 从 与 NADH 和 FADH, 的 电子 传递 途径 的 分 支点 在 泛 醒 。 由 于 正常 的 NADH 
和 FADH;: 的 电子 传递 途径 从 泛 桓 往 下 主要 是 一 些 细胞 色素 电子 载体 ,因此 也 可 将 之 称 为 细胞 色素 途 
径 (cytochrome pathway)。 而 在 交替 途径 中 ,电子 吕 能 从 泛 醒 传递 给 ~- 种 黄 巡 蛋白 ,然后 通过 交 禁 氧 
化 酶 髓 传递 到 氧 ， 

妇 赫 途径 的 末端 氧化 酶 称 为 交 佬 氧化 酶 (alternative oxidase) ,交替 氧化 酶 定位 于 线粒体 内 膜 ， 
是 一 种 含 铁 的 酶 ,交替 氧化 酶 以 二 娶 体 的 形式 存在 ,二 囚 体 有 两 种 状态 . 即 以 一 硫 键 共 价 联结 
(- 5 -S$ 一 ) 的 氧化 垃 . 襄 全 和 非 共 价 结 合 { 一 SH HS 一 ) 的 还 原 态 二 识 体 。 达 原型 二 从 体 的 活性 大 约 

足 气 化 型 二 曲 体 的 4~-5 傍 。 因 此 交替 氧化 酶 二 聚 体 问 的 二 硫 键 可 能 有 调节 其 酶 活性 的 作用 。 交 蔡 
氧化 酶 健 化 氧 的 还 原 产 生 HsOz ,Hi 在 线粒体 内 被 过 氧化 氧 酶 转变 为 HO 和 人 0。 交替 氧化 酶 对 氧 
的 亲和力 很 低 。 

通过 交 若 途径 的 氧化 并 不 和 爸 酸 化 偶 联 ,因此 不 产生 ATP, 而 是 产生 热 。 除 了 前 述 的 在 某 些 特 
萄 组 织 , 如 佛 焙 花序 中 利用 交 蔡 途径 产 热 具有 独特 的 功能 外 , 交 蔡 途径 在 植物 中 的 普遍 存在 说 明 其 可 
能 还 其 有 其 他 的 功能 ， 特 别 是 当 细 胸 富 含 精 ,而 糖 酵 解 和 三 羧 酸 循环 又 进行 得 很 快 ,它们 所 提供 的 电 
于 无 法 完全 经 细胞 色素 途径 传递 时 ,交替 途径 的 活性 也 最 高 。 因 此 当 细 胞 色素 途径 被 饱和 时 ,交替 途 
笃 可 能 是 作为 一 种 “溢出 "途径 将 过 剩 的 电子 除去 。 

植物 中 虽然 存在 多 种 电子 传递 途径 ,但 是 细胞 色素 途径 和 交替 途径 是 主要 的 两 条 途径 。 杆 物体 
对 这 两 条 途径 有 协调 控制 的 现象 ， 当 细胞 色素 途径 受到 抑制 ,例如 用 细胞 色素 途径 的 专 一 性 抑制 齐 
抗 雷 素 A 处 理 植 物 材 料 时 ,交替 途径 会 随 细胞 色素 途径 的 威 少 而 逐渐 加 强 。 当 细胞 色素 途径 逐渐 恢 
复 时 ,交替 途径 又 会 随 之 减弱 .植物 通过 什么 样 的 机 制 对 这 两 种 电子 传递 途径 进行 调节 目前 还 不 清 
楚 。 























(三 ) 非 线粒体 的 末端 氧化 


在 高 等 植物 中 ,还 存在 -- 些 线粒体 外 的 末端 氧化 体系 。 线 粒 体外 末端 氢化 体系 的 特点 是 催化 某 
些 特 不 底 物 的 氧化 还 原 反 应 ,一般 不 能 产生 可 利用 的 能 量 . 
1， 多 酌 所 化 酶 

多 酷 氧化 酶 (polyphenol oxidase) 是 -种 含 钢 的 氧化 酶 ,存在 于 植物 的 质 体 和 微 体 , 众 化 酚 类 物质 
氧化 为 眼 类 物质 (图 8-10)。 马 铃 昔 和 华 果 
的 伤口 暴露 在 空气 中 会 很 快 变 神 , 就 是 上 由于 x A, 
客 葬 氧化 酶 将 细胞 中 的 酚 类 转变 为 褐色 的 NAD Ho 六 On OH 
醒 类 所 致 。 这 实际 上 是 一 种 保护 性 反应 , 因 
为 柄 类 物质 对 微生物 有 毒 党 ,可 以 防止 感 图 8-10 多 柄 氧化 酶 体系 (到 繁 静 等 ”19935) 
染 , 提 茄 抗 病 力 。 
2. 抗坏血酸 氧化 酶 

抗坏血酸 氧化 酶 足 含 铀 氧化 酶 ,广泛 存在 二 许多 植物 当中 。 抗 坏 血 酸 氧化 酶 催化 抗坏血酸 脱 气 


反应 ,生成 脱 氨 抗坏血酸 , 反 庶 中 脱 去 的 氧 传递 给 所 ,生成 水 。 
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搞 杯 血 甬 可 以 与 其 他 氧化 还 原 体 系 偶 联 扩大 末端 氧化 的 作用 (图 8-11)。 
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还 原 酶 还 诛 栈 

















图 8-11 抗坏血酸 氧化 酶 体系 与 其 他 氧化 还 原 体系 的 侦 联 ( 孟 繁 静 等 ”1995} 


3. 过 氧化 物 酶 和 过 氧化 扑 酶 

过 氧化 物 酶 (peroxidase) 是 含 铁 叶 啉 的 蛋白 , 它 可 以 催化 HO: 对 密 种 芳香 族 胺 类 或 栈 类 化 合 物 
的 氧化 作用 。 过 气 化 氧 酶 (catalase, 亦 称 触 酶 ) 也 是 含 铁 吓 啉 的 蛋白 , 它 可 以 稚 化 2 分 子 的 He 进行 
反应 ,生成 1 分 子 的 中 和 2 分 子 的 HzO。 

HO 是 很 强 的 氢化 剂 ,对 细胞 有 严重 的 破坏 作用 。 例 如 HsO 〇 :可 以 使 表白 质 失 去 活性 ,使 膜 内 辜 
脂 发 生气 化 破坏 细胞 膜 的 结构 ,破坏 线粒体 使 能 量 代谢 受阻 等 。 过 氧化 物 酶 和 过 气 化 氢 酶 可 以 促进 
HasO: 的 分 解 ,消除 其 毒害 。 
4. 乙醇 酸 氧 化 酶 体系 

乙醇 酸 气 化 酶 体系 是 光 呼 吸 的 末端 氧化 途径 。 有 关 光 呼吸 请 参阅 第 七 章 。 此 外 这 个 氧化 体系 在 
根部 可 能 也 有 活性 。 例 如 水 称 根 部 具有 这 个 氧化 体系 以 产生 氧 供 和 根部 呼吸 ,或 排出 体外 氧化 土壤 中 
的 还 原 物质 。 


六 、 氧 化 磷酸 化 


在 线粒体 中 ,电子 经 电子 传递 链 传 递 到 氧 , 伴 湖 自 由 能 的 释放 并 用 于 ADP 的 磷酸 化 而 合成 ATP 
的 过 程 , 称 为 氧化 磷酸 化 (oxidative phesphorylationy 。 

氧化 磷酸 化 所 产后 的 ATP 的 数量 是 和 电子 进 人 电子 传递 链 的 部 位 ,或 者 说 电子 传递 所 经 过 的 电 
子 载体 有 关 的 。 如 果 用 ADP : O 比率 ( 即 每 传递 两 个 电子 到 气 所 产生 的 ATP 的 数量 ?来 表示 电子 传 
递 产生 ATP 的 效率 ,根据 实验 测定 ,从 NADH 到 和气 的 电子 传递 历经 复合 体 工 复合 体 条 , 复 合体 了 三 让 
到 复合 体 IV, 其 ADP : 0 约 为 2.4~2,7; 政 珀 酸 和 “外 在 "NADH( 如 糖 酵 解 途径 产生 的 NADH) 所 给 
出 的 电子 从 复合 体 荆 进 人 电子 传递 链 , 依 次 经 过 复合 体 呈 ,复合 体 II 和 复合 体 TV, 其 ADP : OO 约 为 
1. 6 一 1. 8; 如果 用 抗坏血酸 (ascorbate} 作 为 电子 供 体 将 电子 经 细胞 色素 ¢ 传递 到 复合 体 IV, 则 得 到 
ADP : 0 的 为 0.8~0.9。 根据 这 样 的 观察 ,一 般 认 为 在 电子 传递 链 上 有 三 个 储 能 部 位 , 即 复 合体 1 
复合 体 了 LI 和 复合 体 IV。 由 于 实验 观察 中 影响 ADP : D 比率 的 因素 比较 复杂 ,也 可 以 简单 地 认为 理 
沦 上 这 三 个 部 位 的 ADP : O 比率 各 为 3.2 和 1。 


(一 ) 化 学 渗透 学 说 
英国 生物 化 学 家 Peter Mitchell 在 1961 年 提出 化 学 渗透 学 说 (chemiosmotic hypothesis)， 为 解释 
线粒体 通过 电子 传递 链 的 电子 传递 产生 ATP 的 机 制 英 定 了 基础 。 化 学 给 透 学 说 认为 :电子 载体 在 线 
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粒 体内 膜 的 几何 分 布 使 得 当 电 子 进 行 传递 时 ,质子 会 跨 膜 进行 转移 ,从 线粒体 基质 转移 到 膜 间 耻 。 由 
于 线粒体 膜 对 质子 是 不 通 透 的 ,因此 可 以 建立 起 跨 膜 的 质子 电化 学 势 梯度 (proton electrochemical 
gradient) ,或 者 也 可 以 称 为 质子 动 势 (proton motive force) : 
AP = AE— ZApH (8. 5) 

其 中 AE 为 跨 线 粒 体内 膜 的 电位 差 , 内 膜 外 为 正 而 内 膜 内 为 负 ;Z 一 2. 303RT/F( 在 25 心 时 约 为 59); 
ApH 为 跨 膜 的 质子 浓度 差 (pH 差 ) 。 

电子 经 电子 载体 传递 时 所 释放 的 自由 能 是 建立 这 个 电化 学 势 梯度 的 能 量 来 源 。 但 是 对 电子 传递 
引起 质子 转移 的 过 程 目 前 还 不 完全 了 解 。Mitchell 认为 是 因为 电子 传递 中 有 和 毛 载 体 (传递 H+ 和 e) 和 
电子 载体 ( 仅 传 递 e) , 当 电 子 在 两 者 间 传 递 时 就 会 引起 质子 的 吸收 或 释放 ,由 于 这 些 载 体 的 在 膜 两 侧 
的 转移 或 分 布 的 不 对 称 , 因 此 形成 在 膜 的 一 侧 吸 收 质子 而 在 膜 的 另 一 侧 释 放 质 子 。 所 谓 的 三 个 储 能 
的 部 位 , 即 复合 体 工 .复合 体 II 和 复合 体 IV 是 跨 腊 质子 电化 学 势 梯度 形成 的 部 位 。 根 据 这 样 的 理论 
在 复合 体 III 中 已 经 提出 一 定 的 模型 来 解释 电子 传递 和 质子 跨 膜 转 移 间 的 偶 联 关系 ,但 是 目前 还 无 法 
解释 复合 体 I 和 复合 体 IV 的 电子 传递 和 质子 跨 腊 转移 的 个 联 关 系 。 

依据 化 学 潍 透 学 说 ,线粒体 电子 传递 形 内 脐 
成 的 ATP 是 在 线粒体 内 膜 上 ATP 酶 上 合 
成 的 ,而 不 是 在 电子 传递 链 的 复合 体 上 合 
成 跨 膜 的 质子 动 势 可 以 驱动 质子 经 过 
FeoFPi-ATP 合 成 酶 从 膜 间 队 回 到 线粒体 基 
质 ,其 释放 的 自由 能 被 用 于 ATP 的 合成 。 

在 实验 中 利用 和 解 偶 联 剂 Cuncoupler) 可 
以 "解除 "ATP 合成 和 电子 传递 问 的 俑 联 。 
这 些 解 偶 联 剂 常 是 抑制 质子 跨 膜 梯度 形成 
的 抑制 剂 。 解 偶 联 剂 在 抑制 ADP 的 磷酸 | 
化 ,或 者 说 ATP 合 成 的 同时 ,电子 传递 链 上 
的 电子 传递 反而 会 加 快 。 说 明 电子 传递 过 | 
程 中 形成 质子 电化 学 势 是 合成 ATP 的 必要 
条 件 。 

除了 用 于 ATP 的 合成 过 程 ,质子 的 电 | 
化 学 梯度 在 TCA 循环 .氧化 磷酸 化 的 底 物 
和 产物 的 跨 线 粒 体 膜 运输 方面 也 有 重要 的 
作用 。 例 如 ,ATP 是 在 线粒体 基质 中 合成 
的 ,因此 合成 的 ATP 必须 运 出 线粒体 以 满 
足 细 胞 质 中 的 能 量 需 要 ,而 ADP 则 必须 运 
人 线粒体 以 满足 ATP 合成 的 需要 。ATP 的 
运 出 和 ADP 的 运 入 是 通过 内 腊 上 的 ATP/ 
ADP 转运 器 进行 的 。ATP/ADP 转运 器 促 VE 
进 ATP 和 ADP 的 跨 膜 交换 。 当 电子 传递 9 
形成 跨 膜 的 电势 时 ,可 以 有 更 多 的 ATP 运 图 8-12 质子 小 膜 电化 学 势 样 度 与 ATP 合 成 ,氧化 磋 酸 化 底 物 
出 线粒体 以 交换 ADP- 。ATP 合成 所 需要 和 产物 的 运输 过 程 关系 示意 图 (Taiz 和 Zeiger 1908) 
的 Pi 则 通过 一 种 主动 的 碰 酸 转运 器 进行 , 利 电子 传递 所 形成 的 质子 跨 膜 电化 学 势 樟 度 不 仅 用 于 ATP 的 合成 ,同时 


用 跨 膜 的 ApH 促进 PE- 和 OH- 的 交换 ,使 也 用 于 氧化 厂 酸 化 底 物 和 产物 的 运输 过 往 。 
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Pi 运 人 线粒体 ,OH - 运 出 线粒体 ， 此 外 ,对 于 丙酮 酸 的 线粒体 输入 也 需要 跨 线 粒 体内 膜 的 ApH。 
因此 电子 传递 所 形成 的 质子 跨 腊 电 化 学 势 梯度 不 仅 用 于 ATP 的 合成 ,同时 也 用 于 底 物 和 产物 的 运输 
过 程 (图 8 12) 。 


(二 ) ATP 的 合成 


1， 了 PE 复合 体 
线粒体 内 膜 上 的 FoF 复 合体 ,有 时 也 称 为 复合 体 V, 即 ATP 合成 酶 ，FoE 复合 体 分 为 和 两 
NY 部 分 。 上 是 膜 内 在 蛋白 复合 体 ,嵌入 线粒体 内 膜 ;P 位 于 
线粒体 的 基质 一 全 ,松散 地 连结 在 FJ 上 。 当 书 脱 离 记 时 ， 
表现 为 ATP 酶 的 活性 ， 因 此 Fo 对 于 FE 复 台 体 的 ATP 
合成 功能 是 很 重要 的 。F, 是 由 4 种 亚 基 组 成 的 “中 空 ?的 
通道 ,质子 可 以 通过 这 个 通道 顺 质 子 电 化 学 梯度 高 速 的 进 
行 跨 膜 运 动 。Fi 则 是 由 5 种 亚 基 构成 。 其 中 3 个 a 亚 基 和 
3 个 恨 亚 基 交 符 排 列 组 成 下 “ 头 部 "中空 的 六 角形 。 丰 3 个 
P 亚 基 上 各 有 一 个 核 苷 酸 的 结合 位 点 。Yy 亚 盐 位 于 a 和 8B 
组 成 的 “六 角形 ”的 空 腔 中 , 对 催化 起 重要 作用 { 图 8-13)。 
2. ATP 的 合成 机 制 
为 了 解释 FoFi-ATP 人 台 成 酶 利用 质子 梯度 合成 ATP 
的 机 制 , Paul Boyer 提出 结合 转化 机 制 (binding-change 
mechanism) 。 结 人 台 转 化 机 制 认 为 :在 AITP 的 合成 计 程 中 ， 
图 8 13 FoP 复合 体 结构 示意 图 (Taiz & 主要 耗 能 的 步骤 是 ATP 的 释放 ,而 非 ATP 高 能 键 的 形 
ep ee 成 给 亚 基 上 有 核 苷 酸 的 结合 位 点 并 具有 开放 (open) .松弛 
和 直人 汪 个 稚 人 作 放 帮 L003 种 归 号 《UEhIY 二 各 网 委 3 的 个 中 于 二分 测 由 二 
ey 不 同 的 构象 ,并 分 别 对 应 于 底 物 (ADP 和 Pi 的 结合 .产物 
形成 和 释放 等 过 程 ; 当 质 子 咕 质子 电化 学 梯度 通过 时 ,会 
引起 Y 亚 基 的 旋转 ,结果 引起 3 个 B 亚 基 构象 的 依次 转化 ,完成 ADP 和 Pi 的 结合 ,ADP 和 Pi 的 高 能 
磷酸 键 的 合成 ,并 使 ATP 得 以 从 惟 化 复合 体 上 释放 。‘ 请 参阅 第 六 章 “ATP 的 合成 ”部 分 )。 


(三 ) 氧化 磷酸 化 的 能 量 转换 


综 上 所 述 , 一 个 六 碳 糖 分 子 被 彻底 氧化 的 过 程 中 ,在 底 物 水 平 的 磷酸 化 过 程 中 产生 4 分 子 ATP 
(两 个 在 糖 酵 解 途径 ,两 个 在 TCA 循环 ) ,在 细胞 质 中 产生 2 分 子 NADH(C 糖 酵 解 途径 } ,在 线粒体 基 
质 中 产生 8 分 子 NADH 和 2 分子 FADH; (丙酮 酸 氧 化 和 TCA 循环 )。 如 果 按 线粒体 基 夺 NADH 的 
电子 传递 产生 3 分 子 ATP, 细 胞 质 NADH 和 FADH; 的 电子 传递 产生 2 分子 ATP 来 计算 ,电子 传递 
的 结果 共产 生 32 分 子 ATP, 再 加 上 底 物 水 平 磷酸 化 过 程 中 产生 的 4 分子 ATP, 总 共产 生 36 分 子 
ATP， 

lmel 葡萄 精 初 底气 化 成 〇 as 和 HzD 所 释放 的 自由 能 是 2870kJ ,其 中 一 部 分 能 量 被 转化 为 ATP 
的 形式 ,用 于 其 他 生命 过 程 。ATP 水 解 所 释放 的 自由 能 为 31. 8kJ/mol, 如 果 以 lmol 葡萄 糖 产生 36 
mol ATP 计 , 则 贮存 在 ATP 中 的 自由 能 为 1145k]。 这 样 ,在 葡萄 糖 的 完全 氧化 过 程 中 大 约 有 
114572870 一 4 站 的 能 量 转化 为 有 用 能 , 而 其 余 能 基 以 热 的 形式 散发 掉 。 
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第 三 六。 呼吸 代谢 的 调控 
一 、 腺 昔 酸 库 和 能 荷 


ATP 是 各 种 生物 体能 量 贮 存 和 利用 的 中 心 。ATP 不 仅 被 直接 用 于 各 种 代谢 活动 ,而 且 被 转化 为 
其 他 的 三 硫酸 核 苷 参与 各 种 生物 合成 。 例 如 三 磁 酸 尿 昔 (CUTP)? 参 与 多 糖 的 台 成 ;三 磷酸 胞 昔 (CTP) 
参与 脂 类 的 合成 ;三 磷 酿 马 苷 (GTP) 参 与 重 白质 合成 等 等 。 呼 吸 作 用 是 产生 ATP 的 重要 过 程 , 在 呼 
吸 代 谢 途 径 中 ,有 许多 关键 的 调节 酶 受 ATP 或 ADP 和 AMP 浓度 的 调节 . ATP、ADP 和 AMP 构成 
腺 并 浅 库 (adenylate pool) 。 

Atkinson 提出 能 荷 (energy charge) 的 概念 ,认为 ATP 有 两 个 高 能 购 酸 键 ,ADP 有 一 个 高 能 磷酸 
键 ,而 AMP 无 高 能 磷酸 键 ,在 线粒体 和 叶绿体 中 有 高 活性 的 腺 苷 瞪 激 酶 , 俱 化 可 道 的 ATP 十 AMP 
一 一 2ADP 反应 ,使 这 些 核 苦 酸 达 到 平衡 。 能 荷 表 示 腺 并 酸 库 中 高 能 碰 酸 键 含有 的 程度 。 能 荷 值 可 
以 用 下 式 表 示 : 


、 [ATP] + 1/2[ADP 
能 荷 (EC) = pa A] 


妆 腺 苷 酸 库 中 都 是 ATP 时 ,能 荷 为 1; 当 腺 昔 栈 库 中 都 是 AMP 时 ,能 荷 为 0, 而 当 腺 萌 酸 库 中 都 
是 ADP 时 ,能 荷 为 0. 5。 在 绝 大 多 数 的 代 澳 活 既 的 细胞 中 ,能 荷 值 在 0.8 到 0. 95 之 间 , 而 大 氧 条 件 下 
或 受 毒害 的 绍 胞 中 ,能 荷 值 要 低 得 多 。Atkinson 认为 代谢 途径 中 的 利用 ATP 的 关键 酶 可 以 被 高 能 荷 
变 构 激 活 ,而 产生 ATP 的 关键 酶 则 被 高 能 荷 变 柠 失 活 。 

虽然 动物 和 一 些微 生物 的 酶 是 符合 能 荷 调节 的 ,但 是 对 植物 细胞 的 分 析 结 果 表 明 ,许多 植物 的 酶 
调节 并 不 受 能 荷 的 控制 。 

线粒体 中 ADP 的 语 度 可 能 是 控制 呼吸 的 重要 因素 。 当 线粒体 中 ADP 浓度 较 高 时 ,ATP 的 合成 
就 会 加 局 ,电子 传递 的 速率 也 随 之 加 快 ,因而 TCA 循环 的 速率 也 会 加 快 。 而 当 线 粒 体 中 ATP 合成 增 
加 使 ADP 浓度 隆 低 时 ,电子 传递 的 速率 会 降低 ,NADH 含量 增加 。ATP 和 NADH 对 糖 醉 解 和 TCA 
循环 中 的 多 种 调节 酶 都 具有 抑制 作用 ,因此 使 呼吸 速率 降低 。 

线粒体 ADP 浓度 又 受到 合成 的 ATP 的 运 出 线粒体 速率 和 ATP 在 细胞 质 中 周转 速率 C 即 ATP 
被 用 于 各 种 细胞 过 程 后 转变 为 ADP 再 运 回 线 粒 体 ) 的 控制 。 线 粒 体 中 AITP 运 出 的 速率 越 高 ,细胞 质 
中 ATP 的 周转 越 快 , 则 线粒体 中 APP 的 浓度 就 高 ,呼吸 的 速率 也 高 ;反之 ,呼吸 的 速率 就 低 。 


二 、 糖 酵 解 的 调控 


在 精 酵 解 反应 中 的 己 糖 激酶 .淀粉 磷酸 解 酶 和 磷酸 果糖 激酶 .丙酮 酸 激 酶 都 对 糖 酵 解 途径 有 调节 
作用 ,其 中 磷酸 果糖 注 酶 和 丙酮 酸 激 醇 是 主要 的 调节 酶 。 

己 糖 激酶 和 淀粉 磷酸 解 蓝 催化 葡萄 精 或 淀粉 进 人 精 醇 解 途径 的 初始 反应 。 己 糖 激 酶 的 活性 被 其 
催化 反应 的 产物 葡萄 糖 -6- 磷 酸 所 扼 制 ,但 淀粉 磷酸 解 酶 的 调节 机 制 肯 前 还 不 清楚 。 

磷酸 果 精 激酶 是 变 构 酶 , 其 活性 可 以 被 ATP.PEP 和 柠 样 酸 抑 制 ,而 被 Pi 激活 。 在 植物 体 中 ， 
PEP 是 磷酸 果糖 激酶 的 主要 抑制 物 ,而 不 是 ATP。PEP 对 克 睁 果糖 激 醇 的 扣 制 作用 可 以 被 Pi 解除， 
因此 PEP 和 Pi 的 比率 是 调节 植物 糖 酵 解 途径 中 磁 酸 果糖 激酶 活性 的 关键 因子 。 

丙酮 酸 激 酶 也 是 变 构 酶 ,在 粮 醇 解 中 催化 PEP 生成 丙酮 酸 并 产生 ATP。 这 个 酶 可 以 被 许多 
TCA 循环 的 中 国产 物 ,例如 柠檬 酸 .a- 酮 成 二 酸 和 苹果 酸 所 抑制 ,形成 反馈 调节 。 高 浓度 的 ATP 对 该 
酶 也 有 抑制 作用 。 此 外 ,乙酰 辅酶 A 和 长 链 脂肪 酸 也 能 抑制 该 酶 的 活性 。 


在 植物 中 粮 酵 解 的 主要 调节 部 位 是 丙酮 酸 激 酶 的 反应 ,次 级 的 凋 节 是 克 肯 果糖 激酶 的 活性 。 而 
，193 ， 











在 动物 体 中 爸 酸 果 粒 激酶 活性 是 主要 的 调节 环节 . 

但 是 ,大 证 据 夫 明 植 物 中 存在 可 以 " 绕 过 ”丙酮 酸 激 酶 的 催化 反应 。 在 椎 物 的 细胞 质 中 广泛 存在 
PEP 送 化 酶 ,线粒体 的 NAD- 蔷 果 酸 酶 可 以 催化 苹果 酸 脱羧 生成 丙酮 酸 ,因此 理论 上 可 以 绕 过 丙酮 酸 
激酶 催化 的 反应 。 在 缺少 细胞 质 再 酮 酸 激 酶 的 转基因 烟草 中 ,叶片 的 呼吸 和 交合 都 没有 受到 影响 。 
说 明 内 酮 酸 激酶 的 反应 是 可 以 绕 过 的 ， 

我 们 在 粮 醇 解 途 径 - : 节 中 已 经 介绍 了 果 糟 -6- 棍 酸 转 化 为 果糖 -1,6- 二 蔽 酸 的 过 程 可 以 有 ATP- 
PEK 和 PPi-PEK 两 种 酶 促 过 程 。 植 物 中 还 有 果 粮 -2,6- 二 磷酸 酶 ,果糖 -2,6- 磷 酸 酶 可 能 是 PPi-PERK 
的 激活 物 ,同时 又 抽 制 果糖 -1,6- 二 磷酸 酶 的 活性 (催化 使 果糖 -1,6- 二 磷酸 道 转 为 果糖 6- 磷酸 )}。 因 此 
果糖 -2,6- 二 硫酸 酶 可 以 控制 果糖 -1,6- 二 磷酸 的 水 平 从 而 调节 糖 酵 解 途径 。 

另 一 重要 的 糖 酵 解 途径 调节 因子 是 NADr- /NADH 比率 。 事 实 上 NAD- /NADH 比率 对 粮 酵 
解 .三 羧 酸 循环 和 氧化 磷酸 化 都 有 调节 的 作用 。 

三 、 三 羧 酸 循环 的 调控 

有 关 丙 病 酸 脱氧 酶 系 的 调节 我 们 在 以 前 已 经 述 及 。 丙 酮 酸 脱 毛 酶 系 中 有 激酶 和 磷酸 酶 ,激酶 通 
过 磷酸 化 丙酮 酸 脱 氨 酶 上 某 些 苏 氨 酸 残 基 的 羟基 使 该 酶 失 活 ， 磷 酸 酶 则 通过 赔 磷 酸化 恢复 酶 的 活 
性 。 再 国 酸 脱 氮 酶 的 底 物 一 -丙酮 酸 对 该 酶 系 的 磷酸 化 和 脱 磷酸 化 有 重要 调节 作用 , 当 再 酮 酸 含量 
较 高 时 ,会 抑制 该 酶 系 的 磷酸 激酶 。 而 ATP 和 NADH 则 抑制 该 酶 的 活性 。 

在 三 羧 酸 循环 中 有 三 步 酶 促 反应 是 关键 的 调节 部 位 ， 

柠 樟 酸 催化 的 草 酰 乙酸 和 乙酰 辅酶 A 合成 柠 机 酸 的 反应 是 TCA 循环 的 限 速 步骤 。 在 大 多 数 生 
物 中 ,ATP 是 该 酶 的 变 构 抽 效应 物 。 当 ATP 含量 增加 时 会 降低 酶 对 乙酰 辅酶 A 的 亲和力 .因而 使 反 
应 速率 降低 。 

异 疗 檬 酸 脱氧 酶 催化 异 柠檬 酸 脱羧 生成 上 酮 皮 二 酸 ,该 酶 也 是 变 构 梅 。 它 可 以 被 ADP 激活 ,与 
底 物 的 亲和力 增加 。 当 细胞 中 ADP 的 深度 由 于 ATP 合成 增加 而 减少 时 , 异 柠 榜 积 脱毛 酶 因为 缺少 
ADP 的 激活 而 活性 降低。NADH 对 该 酶 也 有 抑制 的 作用 。 

x- 酮 虑 二 酸 气 化 脱 氢 酶 系 是 第 三 个 证 节 位 点 。 次 酶 系 被 其 催化 反应 的 产物 驻 下 酰 辅 酶 A、 
NADH 和 过 量 的 ATP 所 抑制 。 


第 四 节 影响 植物 呼吸 的 因素 
一 、 影响 植 物 呼 吸 的 自身 因素 


大 量 的 对 植物 呼吸 作用 的 研究 是 通过 对 分 离 的 绢 胞 器 ,如 线粒体 和 植物 组 织 的 提取 液 中 的 呼吸 
过 程 进行 研究 得 到 的 结果 。 但 是 在 植物 中 呼吸 过 程 是 一 个 非常 复杂 的 过 程 ,受到 许多 方 而 的 影响 。 
植物 的 种 类 ,年 龄 .器官 的 不 同 以 及 多 种 环境 因素 都 会 影响 呼吸 的 过 程 。 

不 同 的 植物 组 织 或 器 官 具 有 不 同 的 呼吸 速率 。 作 为 一 个 规律 , 越 是 代谢 活 牙 的 组 织 或 器 官 其 叮 
吸 的 速率 也 就 越 高 。 例 如 正在 发 育 的 芽 通 常 有 很 高 的 呼吸 强度 ;在 营养 组 织 中 呼吸 速率 从 生长 尖端 
到 分 化 区 域 是 逐渐 降低 的 。 在 成 熟 的 营养 组 织 中 , 茎 常 具有 最 低 的 呼吸 速率 , 叶 和 根 的 呼吸 则 随 植物 
种 类 和 环境 条 件 而 改变 。 

当 植物 的 组 织 成 熟 后 , 它 的 呼吸 一 般 保持 稳定 或 随 年 龄 的 增加 而 逐渐 降低 。 其 中 的 一 个 特例 是 
当 许多 彬 物 的 果实 开始 成 熟 时 ,会 有 一 个 呼吸 的 突然 增加 ,然后 又 突然 下 降 的 过 程 , 称 为 呼吸 路 变 
Cclimacteric) ,例如 苞 果 和 香 敬 。 在 摘 下 的 叶 或 花 的 训 老 过 程 中 也 有 类 似 的 现象 。 这 种 现象 是 和 内 源 
的 乙烯 增加 有 关 的 。 有 关内 容 请 参阅 第 十 三 章 . 
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迪 藏 种 子 的 水 分 含量 是 控制 种 子 呼吸 的 重要 因素 .种子 在 人 库 前 必须 风干 以 降低 水 分 含量 , 否 
则 种 子 会 因 呼 吸 而 发 热 ,特别 是 当 种 子 含水 量 超过 安全 含水 量 时 ,种子 中 就 有 自由 水 出 现 , 呼 吸 强 庆 
会 急剧 增加 ,严重 时 种 子 会 别 烂 变质 。 安 全 会 水量 依 种 子 不同 而 异 , 诈 粉 种 子 - 般 为 14%~15%; 洲 
料 种 子 一 般 为 82%~94。 





二 、 影响 植物 呼吸 的 外 界 因 案 
(一 ) 光 

在 光 下 ,植物 同时 进行 光合 作用 和 呼吸 作用 。 一 般 来 说 ,植物 的 呼吸 速率 远 比 光合 速率 变 低 ,大 
约 要 低 6 一 20 售 。 而 及 在 光 下 线粒体 中 进行 的 呼吸 代谢 甚至 比 光 呼 吸 更 低 。 尽 管 如 此 ,无 论 在 光 下 
或 暗中 植物 都 要 呼吸 ,因此 植物 通过 光合 作用 所 产生 的 同化 物 有 相当 多 的 部 分 会 通过 呼吸 而 消耗 掉 。 
例如 对 一 些 草本 植物 的 分 析 说 明 , 大 约 有 30 引 一 60 折 的 光合 产物 被 呼吸 消耗 ,小 树 大 约 要 上 脏 吸 掉 二 分 
之 一 的 光合 产物 , 当 酝 木 长 大 光合 器 官 所 占 比例 变 小 时 ,呼吸 与 光合 的 比重 还 会 加 倍 。 热 带 地 区 ,用 
于 夜 漫 较 高 因而 呼吸 的 强度 也 高 ,因此 每 天 光合 生成 的 同化 物 有 大 约 70 吧 一 80% 会 被 呼吸 消耗 掉 。 

植物 叶 在 光 下 的 呼吸 速率 是 和 其 光合 作用 有 关 的 。 遗 阴部 分 的 叶 的 呼吸 速率 通常 比 直射 光 下 的 
叶 的 呼吸 速率 要 低 。 这 可 能 是 由 于 光 下 的 叶 可 以 提供 更 多 的 糖 用 于 呼吸 。 光 呼吸 现象 也 是 光 下 呼吸 
增加 的 原因 。 此 外 光照 引起 的 温度 升 高 也 可 能 增加 呼吸 的 速率 。 


(二 ) 温 度 


可 以 把 温度 对 呼吸 作用 的 影响 分 为 最 低温 度 、 最 适 温度 和 最 高 温度 。 所谓 最 适 温度 是 指 植 物 可 
以 保持 稳 态 的 最 高 呼吸 强度 时 的 温 放 。 一 般 温带 植物 的 呼吸 最 适 温度 在 25 一 30 人 。 最 低温 度 则 是 植 
物 呼吸 强度 随 湾 度 降低 至 最 低 时 的 温度 。 不 同 植物 种 类 的 最 低温 度 有 很 大 的 差异 ,冬小麦 在 0C 以 下 
仍 有 一 定 的 呼吸 强度 ,但 大 多 数 植 物 在 0 所 以 下 时 已 无 呼吸 或 仅 有 微 器 呼吸 。 温 度 对 植物 呼吸 的 作用 
是 和 植物 的 生理 状态 有 关 的 ,例如 冬季 松针 在 一 10~ 一 25 人 时 仍 可 测 出 呼吸 ,但 在 夏季 当 温 度 降 至 一 
4 名 时 松针 的 呼吸 会 很 快 停止 。 在 0 一 35 尼 生理 温度 范围 内 ,呼吸 速率 是 和 温度 呈正 相关 的 。 呼 吸 速 
率 与 温度 的 关系 可 以 用 温度 系数 Qis 来 囊 示 。Qw 是 指 温度 每 增高 10 度 , 呼 吸 速率 增加 的 倍数 。 大 多 
数 植物 的 Qio 为 2.0 一 2.5。 

温度 对 呼吸 的 效应 被 应 用 于 果实 和 蔬菜 的 叶 藏 。 较 低 的 贮藏 温度 通常 可 以 降低 果实 和 蔬菜 的 呼 
吸 强 度 ,延长 果实 和 蔬 莱 的 贮藏 时 间 。 但 是 在 一 定 低 温 范 围 , 可 能 会 引起 淀粉 的 降解 而 使 糖 的 含量 增 
加 ,从 而 改变 果实 或 蔬菜 的 品质 , 因此 需 鉴 根据 此 状 物 选择 适合 的 温度 。 

(三 ) 氧 
”尽管 氧 是 呼吸 过 程 重要 的 参与 物 ,但 是 空气 中 有 较 丰 富 的 氧气 ,在 25 信 空气 中 的 饱和 氧 浓度 大 约 
为 21%, 此 时 与 之 平衡 的 水 溶液 中 的 氧 可 以 达到 265kmol/EL, 而 细胞 色素 c 氧化 酶 所 催化 的 反应 中 氧 
的 Ks。 值 还 不 到 lmol/L, 因 此 在 正常 情况 下 ,空气 中 气 的 浓度 不 会 影响 呼吸 的 进行 。 事 实 上 ,当空 气 
中 的 氧 降 低 到 5%% 时 仍然 很 难 观 察 到 对 整体 植物 组 织 的 呼 吸 速率 有 任何 影响 。 一 般 植 物 在 空气 氧 党 
度 达 10% 以 下 ,甚至 2 如 ~5% 时 呼吸 强度 已 经 饱和 ， 

氧 在 水 溶液 中 的 扩散 速度 要 远 低 于 其 在 空气 中 的 扩散 速度 , 氧 在 水 中 的 扩散 要 比 空气 中 慢 3x 
10: 售 。 因 此 对 植物 体 来 说 , 氧 供应 的 限制 主要 是 来 自 氧 的 液 相 扩 获 速 率 的 限制 。 从 这 个 角度 讲 , 细 
胞 间 的 空气 间隙 对 于 加 速 氧气 的 扩散 是 很 重要 的 。 在 一 些 植物 中 会 彤 成 特殊 的 结构 , 旬 供 氧气 的 扩 
散 通 道 , 例 如 水 稻 中 从 叶 到 根 有 通气 组 织 使 氧 可 以 向 根部 扩散 。 沼 洋 地 树木 的 根 生长 在 缺 氧 的 环境 
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中 ,它们 或 者 利用 不 需 氧 的 发 睦 代 谢 或 者 产生 某 种 结构 以 利和 氮气 的 运输 ,例如 海 槛 肉 属 Cwicennia) 和 
红 树 属 (RAizophora) 生 长 出 气 根 (pneumatophore) 露 出 水 而 ,使 乞 气 可 以 从 气 根 扩散 进入 根部 。 

虽然 气 对 植物 的 呼吸 速率 没有 重要 的 影响 ,但 是 外 界 氧 的 浓度 会 影响 糖 的 消耗 速率 。 法 国 科 学 
家 巴 斯 德 首先 发 现 , 在 有 氧 的 条 件 下 醇 峡 比 在 厌 氧 条 件 下 消耗 的 糖 要 少 : 些 。 这 种 氧 抑制 糖分 解 的 
现象 称 为 巴 斯 德 效 应 (Pasteur effect}。 在 植物 中 也 有 同样 的 现象 ,在 厌 氧 条 件 下 发 酵 代 谢 的 速率 会 
增加 。 产 生 这 一 效应 的 主要 么 内 是 糖 醇 解 途径 的 调节 作用 ， 央 为 在 有 氧 条 件 下 细胞 中 PEP 和 ATP 
水 平 较 高 ,抑制 了 糖 卫 解 途径 的 调节 酶 ,因此 降低 了 粮 酶 解 的 速率 , 而 在 厌 氧 条 件 下 的 植物 组 织 中 细 
胞 的 PEP 和 ATP 水 平 较 低 ,它们 的 抑制 效应 也 较 低 ,结果 糖 的 消耗 量 增加 。 


(四 ) 二 氧化 碳 


大 气 中 CDOs 的 含量 约 为 0.033%, 这 样 的 浓度 不 会 抑制 植物 组 织 的 活性 作用 。 当 CO: 的 含量 增加 
到 3%~5% 时 ,对 呼吸 作用 有 一 定 的 抑制 。 这 种 效应 也 被 用 于 药 菜 和 果实 的 由 藏 。 通 常情 况 下 ,果实 
被 贮藏 于 2% 一 3 上 氧气 和 3 站 ~ 一 5%C0 的 低温 条 件 下 ,以 减少 贮藏 果实 呼吸 速率 。 保 持 一 定 的 氧气 
可 以 减少 发 酵 代谢 的 发 生 。 高 浓度 的 CO* 会 指 制 乙烯 对 果实 成 熟 的 促进 效应 。 


(五 ) 伤 害 


物理 性 的 伤害 也 会 引起 呼吸 的 增加 ,这 种 呼吸 的 增加 不 仅 是 由 于 线粒体 呼吸 的 增加 ,而 号 也 基因 
为 非 线粒体 呼吸 的 增加 ,有 关 非 线粒体 呼吸 在 非 线粒体 的 末端 氨 化 一 节 中 已 经 述 及 。 存 这 类 呼吸 中 
通常 是 利用 氧 进行 氧 化 反应 ,产生 某 种 保护 性 的 物质 ,并 不 涉及 CO; 的 释放 和 和 ATP 的 生成 。 


(六 ) 离 子 


当 植 物 培 养 在 无 离子 水 中 ,加 和 离子 会 刺激 呼吸 的 增加 ,这 种 规 象 被 称 为 盐 呼 吸 (salt respira- 
tiony 。 盐 呼吸 产生 的 原因 还 不 清楚 ,可 能 是 由 于 离子 的 吸收 需要 ATP, 因 而 呼吸 的 速率 增加 。 








小 结 
呼吸 作用 是 植物 最 基本 的 生理 活动 之 --。 呼 吸 作 用 是 植物 体 将 光合 产物 通过 有 控制 的 步 又 逐步 
氧化 为 HzO 和 CD: 的 过 程 。 呼 吸 作 用 不 仅 产 生 能 量 以 殿 植 物体 各 种 生理 活动 的 需要 ,而 月 为 各 种 小 
物 的 合成 提供 了 代谢 底 物 。 呼 吸 作 用 是 通过 呼吸 代谢 途径 进行 的 ， 杆 物 中 的 呼吸 代谢 途径 主要 有 糖 
醇 解 途径 ,二 羧 酸 循环 和 氧化 矶 酸化 以 及 磷酸 皮 精 途径。 术 国 解 途径 在 细胞 质 中 进行 ,代谢 过 程 不 需 
要 氧 , 也 没有 CO: 的 释放 。 一 状 酸 循环 以 及 氧化 磷酸 化 途径 在 线粒体 中 进行 ,代谢 过 程 需 氧 .呼吸 底 
物 被 彻底 氧化 为 HD 和 CO;。 在 呼吸 代谢 途径 中 , 除 少 数 底 物 水 平 的 磷酸 化 外 ,呼吸 底 物 逐步 氧化 
降解 ,所 释放 的 自由 能 首先 被 迪 存 在 NADH 和 下 ADH: 中 ,经 过 电子 传递 链 的 电子 传递 ,形成 跨 线 粒 
体内 膜 的 质子 电化 学 势 梯度 ,并 利用 它 合 成 ATP。 虽 然 植物 的 呼吸 代谢 途径 与 其 他 生物 的 呼吸 代谢 
途径 并 没有 根本 的 差别 .但 是 在 植物 代谢 途径 中 的 也 有 一 些 特 殊 的 酶 催化 不 同 的 代谢 步骤 。 特 别 是 
植物 的 电子 传递 中 存在 不 同 于 细胞 色素 途径 的 交替 途径 。 除 了 线粒体 的 末端 氧化 外 ,植物 中 还 有 非 
线粒体 的 氧化 途径 。 呼 吸 代 谢 并 非 呼 吸 代 谢 途 径 的 简单 组 合 ,在 各 呼吸 代谢 途径 中 都 有 关键 的 调节 
部 位 ,以 控制 和 协调 整体 呼吸 代谢 的 进行 。 许 多 代谢 途径 的 中 间 产 物 ,例如 PEP 和 丙 番 酸 对 代谢 的 
关键 调节 酶 有 重要 的 调节 作用 ,特别 是 ADP,ATP 和 NAD、NADH 对 呼吸 代谢 途径 有 广泛 的 调控 作 
用 。 植 物 的 呼吸 作用 与 植物 的 种 类 .不 同 器 官 . 生 理 状况 等 等 都 有 很 大 的 关系 .并 且 受 到 各 种 外 办 条 
件 的 影响 ， 
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思考 题 

{1) 什么 是 呼吸 作用 ? 测量 植物 呼吸 作用 的 指标 有 哪些 ? 

(2) 种 物 如 何 进行 淀粉 和 蔗糖 的 降解 ? 

(3) 比较 植物 和 动物 的 糖 醉 解 和 三 梁 酸 循环 ,说 明 其 不 同 之 处 ，。 
《4) 两 酮 酸 是 如 何 进 入 线粒体 并 进行 氧化 反应 的 ? 

(5) 什么 是 四 化 磷酸 化 ? 氧化 磷酸 化 的 基本 过 程 是 如 何 进 行 的 ? 
(6) 什么 是 交替 途径 , 它 是 如 何 进行 的 ? 

(7) 植物 体 中 有 哪些 非 线 粒 体 的 末端 氧化 体系 ? 

(8) 什么 是 化 学 渗透 学 说 ? 

(9) ATP 是 如 何 合 成 的 ? 

(10) 古物 的 呼吸 代谢 途径 有 哪些 调控 位 点 ? 
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第 九 章 ”植物 的 次 生物 质 代 谢 


值 物体 内 存在 一 些 虽然 与 植物 生长 发 育 无 直接 关系 ,但 对 植物 适应 不 良 坏 境 或 抵御 病原 物 侵害 

以 友 植 物 的 代谢 调控 等 有 重要 作用 的 种 类 繁杂 的 有 机 物 , 称 为 次 生 代谢 物 (secondary metabolite》 ,又 

称 次 生产 物 (secondary product}) 或 天 然 化 合 物 (natural product)。 与 叶绿素 , 算 基 酸 , 核 背 酸 , 粮 类 以 

及 膜 脂 等 初生 代谢 物 Cprimary metabolite) 不 同 ,次 生 代谢 物 在 已 知 的 生理 过 程 中 ,如 光合 作用 ,呼吸 、 

同化 物 运 输 以 及 生长 分 化 等 过 程 中 没有 明显 的 或 直接 的 作用 。 此 外 ,次 生 代 谢 物 的 产生 和 分 布 往往 
局 限 在 某 一 个 或 分 类 学 上 相近 的 几 个 植物 种 类 ,而 初生 代 桨 物 存 让 于 所 有 植物 中 。 

植物 次 生 代 澳 物 不 仅 可 以 作为 药物 .香料 以 及 

上 和 工业 原料 使 用 ,而 且 在 植物 的 生态 适应 性 方面 具有 


' 


RR 六 其 中 最 重要 的 功能 之 一 是 赋 对 植物 防 


二 和 胃 ,如 捉 制 草食 动物 的 采 食 和 致 江 微生物 的 感 
;另外 ,次 生 代谢 物 还 可 以 诱 引 昆虫 和 动物 进行 
/ [ER 于 -一 乙 可 铺 酸 | 传粉 和 种 子 传播 ;植物 之 间 的 异 株 克 生 现象 也 与 次 

1 | 生 代 澳 物 有 关 。 
| ”植物 的 防御 功能 是 经 过 长 期 的 自然 进化 获得 
i 1 | 的 ,对 其 生态 适应 能 力 具有 上 分 重要 的 意义 。 基 础 





,A | F 4 






-磷酸 甘油 





代谢 的 随机 变异 产生 了 对 草食 动物 或 致 病 微生物 














餐 草 焉 途 彻 | | 更- 酚 途 色 | | 用 瓦 龙 酸 途 彻 两 一 酸 途 径 | 
wo | 具有 刺激 或 毒性 作用 的 防御 物质 ,只 要 这 些 物质 对 
| | | 植物 本 身 没 有 过 多 的 毒性 ,并 月 对 植物 本 身 的 代谢 
| 谷 包 次 生 代谢 秽 ' 不 造成 太 大 的 压力 ,那么 具有 这 些 防御 物质 的 植物 
| | 一 一 去 就 会 比 不 其 备 它 们 的 植物 具有 更 强 的 生存 能 力 ,能 
[| “一 多 在 严酷 的 生存 竞争 中 延续 后 代 。 
| 一 一 > [L 吕 类 化 台 物 ] 次 生 碳 代谢 | 根据 植物 次 生 代谢 物 的 化 学 结 移 和 性 质 ,可 将 


”其 分 为 三 大 类 ,车 业 业 (terpene) 、. 酚 类 (phenolic) 

图 9-1 植物 次 生 代 谢 产物 的 主要 生物 合成 途径 及 其 与 和 含 所 化 合 物 (nitrogen-containing compound ) 。 

本 全 (的 的 关系 图 9-1 简单 地 表示 了 植物 次 生 代谢 物 的 生物 合成 

途径 以 及 它们 与 初生 代谢 之 问 的 关系 。 病 烯 类 化 

合 物 是 从 乙酰 辅酶 A 或 糖 醇 解 产物 合成 而 来 ; 酚 类 化 合 物 是 莽 草 酸 途 径 (shikimic acid pathway) 或 甲 

孔 龙 酸 途 径 合 成 的 芳香 族 化 合 物 ; 含 氨 次 生 代谢 物 如 生物 碱 主要 是 从 所 基 酸 合 成 而 来 。 本 章 的 各 节 
中 将 概要 地 介绍 这 些 化 合 物 的 生物 合成 途径 及 其 性 质 . 作 用 。 


第 一 节 ”植物 次 生 代谢 物 
一 、 栈 类 化 合 物 及 其 衍生 物 


附 类 物质 广 江 地 存在 于 高 等 植物 、 苔 菌 、 地 钱 和 微生物 中 ,其 芳香 环 上 有 若干 取代 基 , 如 关 基 ,着 
基 ,. 甲 氧 基 (methoxyl, 一 0 一 CH;) 或 其 他 非 芳香 环 结构 。 属 于 该 类 的 植物 次 生产 物 包 括 芳 环 氮 基 


酸 .简单 酚 类 ,类 黄酮 和 并 类 黄酮 。 
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(一 ) 芳 环 氨基 酸 

苯 丙 氨 酸 . 栈 氨 酸 和 色 氨 酸 都 是 芳 环 氨 基 酸 。 与 许多 酚 类 物质 的 合成 途径 相似 ,其 全 成 前 体 是 磷 
酸 烯 醉 式 再 醒 酸 (PEP) 和 4- 磷酸 赤 专 糖 (E4P) 。 其 合成 途径 称 为 莽 草 酸 途 径 (图 9-2), 该 途径 也 存在 
于 真菌 和 细菌 中 ,但 不 存在 于 动物 中 ,所 以 上 述 三 种 芳 环 氨基 此 都 是 动物 的 必需 氨基 酸 ， 

且 前 广泛 使 用 的 一 种 除草 剂 一 一 草 甘 腾 (glyphosate) 的 化 学 结构 为 HOOC- CH 一 NH 一 CH 
PO; Hz , 它 通过 抑制 5- 磅 酸 菲 草酸 和 PEP 结 台 生成 3- 烯 醇 式 丙酮 酸 基 - 磊 草酸 -5- 卫 酸 的 反应 (图 9 2) 
来 阻 断 芳 环 氨 基 酸 的 合成 ,使 杂 草 在 吸收 草 甘 腾 一 到 两 个 星期 后 因为 缺乏 芳 环 氨基 酸 而 死亡 。 动 物 
体内 不 存在 莽 草 酸 途 径 ,因而 草 甘 腾 对 人 冀 无 害 。 
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图 9-2 芳 环 氨 基 酸 的 生物 合成 途径 


(二 ) 简单 酚 类 
通过 上 述 的 医 草 酸 途径 及 其 往生 反 应 还 可 以 生成 其 他 许多 除 类 物质 ,如 肉桂 酸 (Ccinnamic acid) 、 
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F- 乔 豆 酸 (preoutmnaric acid) . 哪 啡 酸 (Ccaffeic acid) , 绿 原 酸 (chlorogenic acid) . 原 儿 某 酸 (protocatechuic 
acid 图 9-3) .没食子 酸 (gallic acid) 等 。 这 些 化 合 物 在 植物 中 通常 以 游离 形式 存在 ,它们 的 衍 牛 物 如 
植保 案 (phytoalexins) 、 香 豆 素 (coumarins) .木质 素 (lignin) 以 及 其 他 多 种 黄酮 类 化 合 物 (flavonoids) 


都 是 具有 重要 意义 的 次 生 代 谢 物 . 
OH OCH; | OH 
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图 $93 “: 些 简 单 酚 类 物质 的 分 了 结构 


在 这 些 稀 生物 的 生物 合成 中 ,最 重要 的 反应 步 邓 是 从 某 丙 氨 酸 牛 成 香 豆 酸 的 反应 (图 9-4)。 这 是 
一 个 脱 氮 反应 , 受 匠 两 氨 酸 解 氨 酶 (phenylalanine ammonia lyase，PA1,) 的 众人 化。 此 后 , 香 豆 酸 从 (% 
获得 一 个 氧 原子 .从 NADPH 获得 一 个 氯 原子 ,在 对 位 的 碳 上 形成 一 个 凑 基 ,生成 对 凑 基 香 辟 酸 ; 如 浴 
在 此 羟基 的 邻 位 上 以 同样 方式 再 加 上 一 个 凑 基 , 即 生成 咖啡 琶 ! 从 守 腺 苷 蛋氨酸 上 转移 一 个 甲 基 到 踊 
啡 酸 的 一 个 羟基 上 即 生成 阿 魏 酸 (ferulic acid) ;咖啡 酸 和 硅 宁 酸 (quinic acid) (来 源 于 养 草酸 途径 ?以 
酯 的 形式 结合 , 即 生 成 绿 原 酸 。 
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图 9-4 天 丙 复 酸 询 解 酶 催化 蔡 现 拨 欢 的 裂解 反应 


1. 原 儿 茶 酸 和 绿 原 酸 

原 儿 茶 酸 和 绿 原 酸 在 某 些 植物 的 抗 病 过 程 中 具有 重要 作用 .例如 原 儿 茶 酸 可 以 防止 由 真菌 [如 
旋 卷 刺 副 孢 CColletotrichum circinans) 感染 引起 的 斑点 病 , 对 此 病 上 共有 抗 性 的 有 色 洋 莹 的 茵 头 玫 部 
可 以 产生 大 量 的 原 儿 茶 酸 ;但 是 在 易 感 病 的 白色 品种 中 没有 原 儿 茶 酸 产生 。 从 有 色 洋 茵 中 提取 的 原 
儿 茶 酸 可 以 抑制 上 述 真 菌 及 其 他 真菌 的 孢子 萌发 。 

绿 原 酸 在 植物 体内 分 布 很 广 , 而 且 含量 较 高 ,是 一 种 对 人 体 无 害 的 次 生 代谢 物 . 例如 于 咖啡 豆 中 
可 游人 性 绿 原 酸 含量 高 达 13 交 。 土 豆 块 靶 内 也 含有 大 量 的 绿 原 酸 ,在 氧气 和 锁 离 子 存在 的 情况 下 容易 
被 氧化 ,形成 褐色 或 黑色 的 多 聚 卢 类 物质 。 众 化 此 反应 的 酶 是 多 酷 氧 化 酶 (polyphenol oxidase) ,所 形 
成 的 醒 类 物质 具有 抑 霉 剂 (fungistabD 作 用 。 所 以 绿 原 酸 及 其 氧化 多 聚 物 是 植物 抵抗 病菌 感染 的 一 种 
机 制 , 它 在 抗 病 品种 中 含量 较 多 ,而 有 容易 发 生 氧 化 生成 多 本 ;而 在 感 病 品种 中 绿 原 酸 含量 较 少 ,或 难 
以 氧化 为 柄 类 物质 。 
2. 没食子 酸 

没食子 酸 是 形成 植物 单 宁 的 主要 化 合 物 之 一 。 没 食 子 酸 以 多 种 方式 相互 连接 ,并 与 葡萄 糖 和 其 
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他 糖 类 结合 形成 杂 合 的 多 座 体 一 一 没食子 贱 质 (一 种 单 宁 酸 )。 没 食 子 颖 质 及 其 他 单 生 酸 可 以 使 从 拍 
质 发 生 交 联 和 变性 ,严重 抑制 植物 的 生长 ,所 以 植物 通常 将 产生 的 单 宁 酸 储存 在 液 泡 内 ,否则 会 使 细 
胞 质 内 的 酶 类 变性 。 在 制 草 工 业 中 , 单 宁 常用 米 同 制皮 革 , 日 的 是 使 皮革 内 的 蛋白 质 相互 交 联 ,抑制 
细菌 的 消化 和 降解 。 没 食 子 县 质 还 能 搜 制 周围 其 他 植物 的 生长 , 基 一 -种 植物 异 株 克 生物 页 ， 植物 中 
还 存在 着 太 量 的 其 他 单 宁 ,对 植物 的 防御 作用 具有 重要 意义 。 例 如 单 宁可 以 抑制 细菌 和 真菌 的 侵 染 ; 
它们 述 蚌 一 种 收敛 剂 Castringency) ,使 动物 食 后 嘴 导 发 麻 , 而 且 可 以 抑制 消化 , 菇 此 防止 动物 的 采 食 。 
3. 香 豆 素 类 

酚 类 物质 的 一 类 重要 街 生 物 是 香 豆 素 类 化 台 物 (coumarin)。 自 然 界 的 香 豆 素 类 化 合 物 有 1000 
种 以 上 ,但 是 在 某 一 特定 植物 内 只 有 潜 于 种 存在 。 图 9-5 显示 了 两 种 香 写 素 的 结构 ; 东 芯 营 素 (scopo- 
letin，7- 羟 基 -6- 甲 气 基 香 豆 素 ) 和 香 豆 素 。 

植物 在 总 老 或 受伤 时 ,会 降解 体内 的 香 豆 素 葡 萄 精 结合 物 , 释 放出 具有 青草 味 的 挥发 性 香 忌 索 。 
如 紫 夸 肯 进 和 甜 三 叶 草 Csweet clover) 等 牧草 中 含有 大 量 的 香 豆 素 , 在 储存 不 当 发 生 腐 烂 时 会 产 牛 有 
毒 的 双 香 豆 宕 (dicumarol)( 叉 名 双 杀 鼠 灵 ), 它 是 一 种 抗 凝 身 剂 ,可 以 导致 性 畜 肉 患 帮 二 叶 草 病 
(sweet-clover disease)。 所 以 往 选 必 香 豆 素 的 首 带 品种 是 牧草 品种 改良 的 重要 日 标 。 
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图 9-5 也 种 香 豆 率 类 化 合 物 的 分 子 结 构 


东 黄 车 素 存在 于 许多 植物 的 种 皮具 .是 种 子 的 天 然 萌发 抑制 剂 , 可 以 维持 种 子 的 休 照 状态。 在 自 
然 状 态 下 ,只 有 经 过 两 季 足 量 的 降 南 将 其 从 种 皮 淋 洗 出 后 ,种 子 才能 萌发 。 


(三 ) 类 黄 酮 


类 黄酮 (flavonoid) 是 一 种 15 碳化 合 物 ,广泛 地 分 布 在 各 种 植物 中 。 晶 前 已 经 鉴定 的 类 黄酮 已 经 
超过 2000 种 。 其 基本 分 子 骨架 如 图 9.6 所 六 ,由 于 类 黄酮 的 基本 骨架 中 具有 多 个 不 饱和 淄 , 所 以 可 以 
吸收 可 见 光 , 呈 现 各 种 颜色 。 

香 豆 素 和 乙酰 辅酶 A 是 类 黄酮 的 前 体 物 。 类 黄酮 分 子 结构 上 通常 
带 有 多 个 羟基 ,这 些 羟 基 和 各 种 糖 类 结合 ,增加 了 类 黄酮 的 水 溶性 ,所 以 
类 黄山 一 般 被 储存 在 细胞 的 中 央 大 液 泡 内 。 7 

光照 ,特别 是 蓝光 可 以 促进 类 黄酮 的 合成 。 例 如 苹果 的 着 色 面 往往 。 
是 朝向 阳光 的 一 面 , 一 般 认 为 光 通 过 表皮 细胞 内 的 光敏 色素 房 动 类 黄酮 
的 生物 合成 。 另 外 , 璇 质 元 素 缺乏 ,如 缺 克 . 硫 和 氮 也 容易 话 导 某 些 植 物 
形成 花色 素 积累 。 

在 植物 生理 学 中 比较 有 意义 的 类 黄酮 有 三 类 ,它们 分 别 是 花色 此 图 36 类 黄酮 类 化 台 物 的 基 
(anthocyanin) .黄酮 醇 人 favonobD 和 黄酮 (flavone) 。 本 结构 
1， 花色 昔 和 花色 素 

花色 苷 一 般 存在 于 红色 .紫色 和 蓝 色 的 花 次 中 ,另外 在 一 些 植物 的 果实 .叶片 , 邯 干 和 根 中 也 有 存 
在 。 花 色 苷 大 量 地 分 布 在 植物 的 表皮 细 牙 中 。 花 和 果实 的 颜色 主要 是 由 其 中 所 含 的 花色 苷 颜 色 决 定 
的 。 上 梗 秋 时 节 , 光 照 良 好 .温度 较 低 的 气候 条 件 , 有 利于 化 色 背 的 大 量 积累 ,使 树叶 呈现 鲜艳 的 颜色 。 
但 是 在 某 些 黄色 或 橙色 的 花 和 叶片 中 ,类 胡 莫 下 素 是 呈 色 的 主要 物质 。 
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地 钱 、 省 类 等 低 等 植物 中 不 含 花色 苷 ,但 是 音声 和 裸子 植物 中 合 右 少量 的 花色 昔 和 其 他 一 些 类 黄 
酮 物质 。 高 等 植物 中 含有 多 种 花色 苷 ,有 时 在 一 藉 花 中 同时 存在 丙种 以 上 的 花色 苍 ,使 之 呈现 不 同 的 





颜色 组 合 。 
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图 9-7 几 种 主要 花色 素 的 分 子 结构 


OCH, 
项 萝 色 素 


在 植物 细胞 内 ,此 色 昔 一 般 是 以 糖苷 的 
形式 存在 的 , 与 术 基 解 离 的 花色 苷 剩余 部 分 
称 为 花色 素 (anthocyanidin ) 。 

一 个 花色 素 分 子 上 可 以 结合 1 一 2 个 区 
萄 糖 或 半 乳 糖 , 粮 基 的 结合 位 置 一 般 在 中 央 
环 的 羟基 了 上 ,或 者 A 环 的 5 位 的 羟基 上 (图 
9-7)。 花 色素 主要 是 依据 其 来 源 植 物 命名 
的 。 例如 最 常见 的 是 矢 车 菊 色 素 《cyani- 
din) ,最 初 是 从 蓝 色 矢 车 菊花 (Centaurea cy- 
azats) 中 提取 的 ;天 等 蓝 色 素 (pelagonidin) 
是 从 红色 天 轩 莹 (Pelargonium) 中 提取 的 ; 
飞 燕 草 色素 (delphinidin} 是 从 飞 燕 章 ( Del- 
phinium) 中 提取 的 。 其 他 一 些 重 要 的 色素 
有 红色 的 芍药 色素 (peonidin) ,紫色 的 铸 这 
牛 色 素 (petunidin) 各 紫红 色 的 锦 芋 包 案 
《malvidiny 。 

不 同 花 色 素 的 分 子 结构 的 差异 仪 是 B 
环 上 取代 羟基 数目 的 不 同 。 花 色素 的 颜色 
与 取代 羟基 数目 有 其 ,同时 还 受 PH 的 影响 。 
许多 花色 素 在 酸性 pH 条 件 下 为 红色 , 随 着 





pH 的 升 高 会 变 成 蓝 色 或 紫色 。 例 如 前 述 的 飞 燕 草花 瓣 表皮 细胞 液 泡 内 的 PH 在 衰老 过 程 中 从 5 5 
上 升 到 6.6, 其 中 的 花色 素 的 颜色 则 从 紫红 色 变 为 蓝 蛇 色 。 

花色 素 在 植物 中 存在 的 广泛 性 和 丰富 性 ,证 明 花 色素 是 植物 长 期 进化 选择 的 结果 。 目 前 认为 , 花 
色素 的 功能 主要 是 作为 诱 引 色 , 吸 引 昆 虫 或 动物 采 食 ,协助 传粉 和 传播 种 子 。 


2. 黄酮 醇和 黄酮 


黄酮 醇和 黄酮 与 花色 素 的 结构 非常 相似 ,主要 的 区 别 在 于 中 间 含 氧 环 的 结构 不 同 ( 图 9-8). 





图 98 黄酮 醇 . 黄 酮 和 异类 黄酮 的 结构 


大 部 分 的 黄酮 醇和 黄酮 呈 淡 黄色 或 象牙 白色 ,和 花色 素 一 样 也 是 植物 花 的 呈 色 物质 。 一 些 无 色 
的 黄酮 醉 和 黄酮 可 以 吸收 紫外 线 , 某 些 董 虫 如 蜜蜂 可 以 看 见 部 分 紫外 波段 的 光线 ,所 以 舍 黄 酮 醇和 黄 
酮 的 花 可 以 诱 引 这 些 昆虫 采 食 传粉 。 这 些 物 质 还 存在 于 叶片 内 ,对 动物 起 拭 食 剂 的 作用 。 由 于 黄 电 
醉 和 黄酮 可 以 大 量 吸收 紫外 线 , 可 以 保护 植物 叶片 不 受 长 流 紫 外 线 的 危害 。 
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3， 异 类 黄酮 

类 黄酮 的 类 似 物 另类 黄酮 cisoflavonoid) 存 在 于 某 些 植 物品 种 中 ,尤其 是 蝶 形 花 亚 科 豆 汞 属 植 物 
中 大 其 存在 。 异 类 黄酮 和 类 黄酮 的 区 别 在 于 B 环 和 中 间 环 的 结合 位 置 不 同 (图 9-8)。 

异类 黄酮 的 功能 尚未 完全 阐明 。 但 已 知 某 些 种 类 的 异类 黄酮 是 种 间 化 学 物质 (allecchemics), 即 
对 其 他 动 植物 具有 排斥 或 诱 引 作 用 的 化 学 物质 。 例 如 鱼 芯 (Derrs elltptica}) 根 中 所 会 的 鱼 东 酮 (ro- 
tenone) 就 是 一 种 异类 黄酮 ,是 常用 的 一 种 杀 颗 剂 。 异 类 黄酮 的 结构 与 某 些 动物 肉 激 素 5( 如 雌 二 醇 ,es- 
tradiob 的 结构 相 类 似 , 所 以 植物 异类 黄酮 可 以 导致 某 些 雌性 动物 串 不 育 症 ， 

异类 黄酮 还 是 一 种 植保 素 ,在 植物 受 病原 菌 感染 后 迅速 产生 ,抑制 病菌 的 进一步 生长 。 

二 、 稿 烯 类 

植物 旷 类 化 合 物 是 由 五 磋 的 异 虚 二 烯 单元 构成 的 化 合 物 及 其 衍生 物 ,也 称 为 异 戌 间 二 烯 化 合 物 
Cisoprenoid) ,或 莫 燃 类 和 化合物 (terpenoid) ,或 蓝 电 (terpene)。 通 常 将 分 子 结构 中 不 会 氧 原子 ,只 会 碳 
氢 原 子 的 蜡 成 闻 二 烯 化 合 物 称 为 莫 烯 。 蔽 烯 类 化 合 物 包 括 植物 激 率 中 的 赤 翅 素 和 脱落 酸 , 黄 质 醛 ( 脱 
落 酸 生物 全 成 的 中 间 体 ) .省 酵 (Csterol ,类 胡萝卜 索 (carotenoid) ,松节油 Cturpentine) ,橡胶 (Crubber) 
以 及 作为 叶绿素 尾 链 的 植 醇 (phytol) 。 

日 前 在 植物 中 已 经 发 现 了 数 千 种 畴 烯 类 化 合 物 。 大 部 分 梧 烯 类 化 合 物 在 植物 体内 的 功能 尚 不 清 
楚 , 其 中 有 一 些 项 烯 类 化 合 物 为 种 间 化 合 物 , 可 以 对 其 他 植物 或 动物 发 生 影响 。 例 如 植物 苹 放 若 烯 类 
物质 抑制 其 他 植物 的 生长 , 即 异 株 克 生 现 象 (allelopathy); 会 某 些 蒿 烯 类 化 合 物 的 植物 可 以 防虫 或 者 
减少 草食 动物 的 采 食 。 

蓄 燃 类 化 合 物 包括 异 上 戊 二 烯 头 尾 相连 形成 的 的 单 厂 :C10，meonoterpene) , 税 半 戎 5C15 sesquiter- 
pene) 和 多 间 ([C5 n,n > 10,polyterpenoid) 。 

异 虑 二 电 的 合成 有 两 条 途径 , 一 条 是 甲 殉 龙 酸 途 径 (mevalonic acid cp 
pathway)。 在 该 途径 中 ,二 个 乙酰 辅酶 A 经 过 聚合 反应 生成 6 碳 的 中 人 上 cn ( 蚌 ) 
间 产 物 ,再 经 过 焦 砚 酸化 . 脱 着 反应 和 脱水 反应 生成 异 上 二 燃 焦 琶 人 
(PP)。IPP 是 所 有 莫 媚 类 化 合 物 生物 合成 的 基本 反应 单元 。 最 近 的 
研究 发 现 IPP 的 合成 还 存在 妈 一 条 途径 , 即 3- 碰 酸 甘 油 酸 /丙酮 酸 途 征 (3-phosphoglycerate/ pyruvate 
pathway) (Lichtenthaler et al，1997)。 该 途径 主要 存在 于 叶绿体 和 其 他 质 体内 。 在 这 条 途径 中 , 糖 酵 
解 和 光合 碳 同 比 代 谢 的 中 间 产 物 3 磷酸 甘油 酸 和 丙酮 识 由 蒜 反 应 ,最 后 生成 IPP。 

蕴 韦 类 的 研究 非常 有 意义 ,主要 是 因为 其 中 许多 化 合 物 具 有 商业 应 用 价值 ,而 且 这 些 复杂 的 化 合 
物 不 能 被 动物 或 人 工 合成 。 











(一 ) 省 醇 

所 有 的 入 醇 Fsterol( 也 称 类 固 醇 ,steroid alcohol) ] 都 是 由 6 个 异 虞 二 增 单 元 组 成 的 三 萌 类 化 合 物 
(triterpenoid) 。 现 在 自然 界 中 共 发 现 大 约 150 种 备 醇 化 合 物 。 图 9-9 表示 了 几 种 常见 植物 当 醇 的 化 
学 结构 。 当 醇 可 以 以 粮 苷 (glycoside) 形 式 存在 , 述 可 以 和 脂肪 酸 结合 形成 省 醇 酯 。 

除了 细菌 之 外 ,所 有 生物 的 细胞 膜 内 都 有 游离 的 少 醇 存在 。 细 胞 膜 内 的 当 醇 起 着 增强 膜 结 构 稳 
定性 的 作用 ,这 也 是 举 醇 的 主要 生物 功能 之 一 。 但 是 华 醉 炳 茶 或 涂 套 酯 在 膜 中 不 存在 ,它们 的 功能 目 
前 尚 不 清楚 。 

省 醇 类 化 合 物 在 植物 的 防御 功能 上 具有 重要 意义 。 例 如 , 强 心 车 Ccardiac glycoside) 是 一 种 省 醇 
入 生物 ,动物 采 食 后 下 以 导致 心脏 病 发 作 , 但 在 医疗 中 被 用 作 温 心 剂 ,在 心脏 衰 瘟 时 增加 心脏 搏动 力 
量 和 降低 心率 。 洋 地 黄 毒 苷 (digiroxin) 和 蜡 羟 基 毛 地 黄 毒 苷 (digoxin, 也 称 地 高 辛 ) 是 对 人 类 意义 重 
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Ho 权时 形成 泊 


图 9-9 几 种 错 醇 类 化 合 物 的 结构 


大 的 任 醇 化 合 物 , 它 们 是 从 洋 地 黄 属 植 物 及 其 他 植物 中 提取 的 。 其 中 毛 洋 地 黄 医 (digilanide) 在 古代 
就 被 用 来 做 节 毒 。 这些 箔 醇 的 毒性 主要 是 因为 它们 能 抑制 心肌 内 的 Na+-K* ATPase 的 活性 。 地 高 
辛 可 以 作为 强 心 剂 ,治疗 由 于 高 血压 和 动脉 硬化 导致 的 心脏 衰竭 ,是 心脏 病人 的 常规 用 药 。 

植物 稍 醇 类 化 合 物 是 许多 动物 激素 的 合成 前 体 , 包 括 肉 激素 孕 酮 和 一 些 昆虫 的 旷 皮 激素 (ecdys- 
one)。 汕 菜 素 内 酯 (braassinolide) 是 对 植物 生长 发 育 十 分 重要 的 洗 醇 ,已 经 被 正式 确认 为 肖 类 植物 激 
素 (参见 第 十 二 章 )。 油 菜 素 内 酯 和 某 种 昆虫 的 赔 皮 激素 结构 完全 相间 。 





人 人 人 人 (二 ) 类 胡萝卜 素 
| 类 胡 草 卜 素 (carotenoid) 广 泛 地 分 布 在 植物 
6 胡 纱 上 的 各 种 器 官 内 ,存在 于 细胞 内 的 有 色 质 体 (chro- 


moplast) 中 , 呈 黄 色 ,橙色 或 红色 。 类 胡 昔 小 素 

PC sur 和 与 植物 的 光合 作用 有 密切 的 关系 。 
类 胡 莫 下 素 有 两 种 类 型 ,一 类 是 胡萝卜 素 
(carotene} ,只 会 有 磷 氨 两 种 元 素 ; 另 外 一 类 是 叶 
-OH 黄 素 (xanthophyll) ,分 子 中 含有 2 人 ~ 个 氧 原子 。 
两 种 类 型 的 类 胡 蜗 下 素 郁 是 由 8 个 异 成 二 烯 单 
元 构成 的 具有 40 碳 的 分 子 。 类 胡 草 下 素 不 溶 于 

水 , 易 深 于 有 机 溶剂 。 

自然 界 中 存在 有 400 余 种 类 胡萝卜 素 , 但 是 


.a0 
DD 在 某 一 特定 植物 中 往往 只 有 几 种 存在 。 其 中 此 
Ho ° 机 胡 莫 卜 素 (B-carotene) 是 高 等 植物 中 含量 最 为 丰 


富 的 一 种 类 胡 莫 卜 素 , 胡 莫 卜 的 楼 黄色 就 是 因为 

wi 富 含 & 胡 葛 卜 素 的 缘故 ;而 番 基 红 素 (lycopene) 

图 9-10 植物 中 几 种 重要 的 类 大 葛 卜 素 的 分 子 结构 是 赋予 盔 曾 红色 的 物质 ;oe- 叶 黄 素 是 所 有 植物 时 
片 中 售 基 最 丰富 的 时 黄 素 。 上 述 几 种 典型 的 奖 





G- 叶 黄 素 


胡 草 趟 素 的 化 学 结 梅 如 图 9-10 所 示 。 
有 关 类 胡 草 卜 素 的 生物 功能 研究 较 多 。 在 光合 作用 一 章 中 已 经 提 到 ,类 胡 莫 下 素 一 方面 可 以 作 
为 捕 光 色素 参与 光合 作用 , 另 一 方面 可 以 保护 叶绿素 免 受 强 光 降解 .一 些 黄色 叶片 中 含有 大 量 的 叶 
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黄 素 类 类 上 明 更 修 素 , 据 认 为 具有 帮助 吸引 昆虫 授粉 的 意义 ;时 黄 素 的 -种 。 紫 黄 率 (violaxanthin) 是 
植物 激素 脱 沙 酸 的 合成 前 体 。 胡 蓝 卜 素 在 动物 肝脏 内 被 转化 为 维生素 态 , 并 作为 一 种 抗 氧化 剂 ,其 
有 狂 灭 白 由 基 的 功效 。 





(三 ) 植物 精油 和 其 他 蓝 烯 类 化 合 物 

许多 含 10 一 15 和 砚 的 莫 烯 称 为 植物 精油 (essential oil) ,因为 它们 通常 具有 挥发 性 和 较 强 的 气味 。 
例如 在 桥 虚 中 就 存在 着 71 种 挥发 性 的 植物 精油 , 其 中 大 部 分 是 单项 ,主要 是 柠檬 油 精 (limonene)。 植 
物 精油 是 香料 和 香精 制造 中 的 重要 原料 。 植 物 花 菏 中 的 精油 还 有 诱 引 民 电 采 蜜 ,协助 授粉 的 功能 。 

植物 体内 释放 的 挥发 性 精油 (包括 异 成 二 烯 上 自身 ) 的 量 非常 停 人 ,在 森林 上 上 空 常常 会 形成 烟雾 ,其 
至 会 造成 一 定 的 空气 污染 。 据 测算 ,每 年 地 残 上 植物 释放 出 的 挥发 性 物质 大 约 有 14 亿 吨 ,其 中 大 部 
分 是 碳 氧 类 本 烽 化 合 物 ， 在 美国 田纳西 州 , 北 卡罗来纳 州 以 及 澳大利亚 等 地 区 经 常 形 成 的 蓝 色 山 雾 ， 
就 是 因为 空气 中 的 莫 烯 类 化 合 物 颗 粒 对 蓝光 的 散射 造成 的 。 

最 知 作 的 种 植物 精油 是 松 节 狂 (tutpentine), 大 量 地 存在 于 松 属 (Pinas) 植 物 的 一 些 特 殊 细胞 
肉 。 松 节 油 的 主要 成 分 是 mr 庚 烧 ,同时 也 含有 大 量 的 单 痢 类 化 合 物 ,如 oc- 汪 烯 Ca-pinene) ,F 菠 烯 和 蔬 
烯 (camphene)( 图 9-11)。 这 些 化 合 物 以 及 其 他 一 些 帖 烯 类 化 合 物 , 如 香 呈 明 (myrcene) 和 柠檬 油 精 ， 
是 植物 防御 松 节 虫 (bark beetle) 的 重要 武器 。 松 节 虫 是 针 叶 林 的 杀手 ,每 年 都 给 世界 各 地 的 林业 生产 
造成 忆 大 的 损失 。 在 松 属 植物 中 ,柠檬 油 精 是 昆 虫 拒食 剂 (iasect repellant)。 与 此 相反 ,a- 洲 烯 是 松 
树 吸引 昆虫 从 集 的 信息 束 (aggregation pheromone) 。 所 以 , 柠 榜 油 精 含量 高 而 ca- 蔬 烯 含量 低 的 松树 
就 不 易 受 到 松 节 虫 的 侵害 。 








NO, 吕 
A 
HE CH HC ‘CH Fe ， he 的 到 

榨 汕 精 莹 疝 醇 薄荷 前 香 吓 烯 柠檬 油 精 
H.C He 

多 “全 人 CE 
HC” Yen. HC He 

- 藏 顽 吕 - 党 焰 总 


图 9-11 几 种 植物 精油 成 分 的 分 子 结 梅 


植物 精油 经 常 含有 羟基 等 化 学 修饰 基 团 。 例 如 薄荷 油 (mint cil> 中 的 薄荷 醇 Cmenthol) 、 薄 荷 酮 
(menthone) 部 是 单 咎 的 入 生物 。 图 9-11 所 示 的 是 这 些 精油 成 分 的 分 子 结构 。 其 中 的 核 油 精 (cine- 
ole) 是 兰花 诱 引 雄 蜂 采 蜜 协助 授粉 的 重要 成 分 。 

树脂 (resin) 是 10~30 碳 酉 烽 的 混合 物 , 广 泛 存 在 于 针 叶 植物 和 许多 热带 被 子 植物 中 。 树 脂 在 一 
种 特殊 的 叶片 上 皮 细 胞 中 合成 ,通过 相连 的 导 脂 管事 集 、. 分 泌 ,保护 植物 抵御 屁 虫 侵害 。 

橡胶 含有 3000~-6000 个 异 皮 二 烯 单元 组 成 的 无 分 支 长 链 , 是 分 子 最 大 的 异 成 二 烯 类 化 合 物 。 大 
然 橡 胶 是 一 种 热带 大 戟 属 植物 三 叶 胶 笃 (Heoea brasiliensis ) 分 小 的 一 种 她 状 的 细胞 原生 质 ， 胶乳 中 
天 约 含 有 三 分 之 一 的 纯 橡胶 。 目 前 世界 上 发 现 大 约 2000 种 产 胶 植物 ,有 很 多 被 用 作 橡 胶原 料 植物 。 
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三 、 含 氮 化 合 物 


植物 的 许多 次 生 代谢 物 分 子 结构 中 含有 氮 原 子 。 主 要 的 含 氨 次 生 代谢 物 包 括 生 物 碱 . 生 和 所 昔 、 葡 
葡 糖 异 硫 氰 酸 盐 , 非 蛋白 氨基 酸 和 甜菜 素 。 这 些 物 质 对 动物 具有 重要 生理 作用 ,也 是 参与 植物 防御 反 
庙 的 重要 物质 ， 

















(一 ) 甜 菜 素 


甜菜 素 (betalainy 是 一 类 含 氨 的 色素 , 呈 黄 色 或 红色 ,存在 于 石竹 科 (Caryopmyiiaties) 的 少数 植物 
《大约 10 种 左右 ;中 。 甜 菜 抉 根 中 的 甜菜 红 素 Cbetacyaninm) 就 是 甜菜 素 的 一 种 。 
HO、 ,2 嫩 菜 素 不 仅 与 花色 素 的 化 学 结构 完全 不 同 ,而 且 酚 者 在 同一 植物 


人 人 上 coon 中 也 不 同时 存在 。 甜 荣 素 存在 于 植物 的 花 , 果 、 叶 片 甚至 蔗 中 , 随 着 种 
上 关 的 不 同和 细胞 内 pH 值 的 不 同 ,呈现 从 黄色 , 柱 色 到 红色 .紫色 的 各 
N COOH 
H 
































种 颜色 ， 

甜菜 素 的 合成 和 花色 素 一 样 ,也 受 光照 的 促进 。 甜 荣 素 通常 含有 
一 个 糖 基 , 糖 基 解 离 后 的 有 色 部 分 称 为 硕 菜 着 配 基 (betanidin) .其 结 
梅 如 图 9-12 所 示 。 

甜菜 素 的 生物 功能 与 花色 苷 的 功能 类 似 , 即 作为 皇 色 物质 , 诱 引 
昆虫 等 动物 采 食 和 传粉 。 


(二 ) 生 物 碱 


牛 物 碱 (alkaloid) 是 植物 中 广泛 存在 的 一 类 含 氨 次 生 代谢 物 , 分 子 结构 中 具有 多 种 售 氨 杂 环 ， 其 
分 子 中 的 氮 原 子 具有 结合 质子 的 能 力 ; 所 以 生物 碱 呈 碱 性 .生物 碱 多 为 白色 晶体 ,具有 水 淤 性 。 生 物 
碱 对 人 和 动物 具有 特殊 的 生理 和 和 精神 作用 ,在 植物 中 也 具有 十 分 重要 的 生理 功能 ， 

月 前 在 4000 余 种 植物 中 发 现 了 大 约 3000 多 种 生物 碱 。 自 然 界 20%% 左 右 的 维 管 植物 含有 生物 
碱 ,其 中 大 多 数 是 草本 双子 叶 植 物 。 单 子叶 植物 和 裸子 植物 很 少 售 生物 碱 。 最 时 发 现 的 牛 物 碱 是 
1805 年 从 婴 栗 中 提纯 的 吗啡 (morphine) ,其 他 广为人知 的 生物 碱 有 烟草 中 的 尼 吉 丁 (nicotine》、 古 柯 
树叶 中 的 可 卡 因 ( 也 称 操 柯 碱 )(cocaine) ,柏树 桂皮 中 的 奎 宁 (quinine) 、 哪 蚌 豆 和 茶叶 中 的 咖啡 因 (caf 
feine) ,可 可 豆 中 的 可 可 碱 (theobrormjne) 、 秋 水仙 (Colchicunm byzantinum ) 中 的 秋水 仙 素 Ceolchicine)、 
有 毒 植 物 黑 痢 CAtropa betluadonma}) 中 的 芝 芝 碱 (atropine) .存在 于 一 种 仙人 掌 花瓣 中 的 致 幻 剂 专 斯 
卡 林 Cmescaline) , 燕 草 属 慎 物 中 存在 的 一 种 有 毒 的 牛 遍 硕 (lycoctonine)。 这 些 生物 碱 的 结构 如 图 
9-13 所 未 。 

绝 大 多 数 牛 物 碱 都 在 植物 茎 中 合成 ,但 是 也 有 少数 生物 碱 ,如 尼古丁 ,是 在 根 中 合成 的 。 牛 物 碱 
生物 合成 的 前 体 是 一 些 常见 的 氨基 酸 , 如 天 冬 氨 酸 , 赖 氨 酸 . 酷 氨 酸 和 色 氨 酸 。 还 有 一 些 生物 碱 ,如 尼 
古 丁 及 其 类 似 物 是 以 乌 氮 酸 为 合成 前 体 的。 生物 碱 分 子 中 还 有 一 部 分 是 通过 悍 燃 的 合成 途径 合成 
的 。 在 生物 碱 的 生物 合成 研究 中 ,烟草 的 主要 成 分 尼古丁 的 生物 合成 研究 得 比较 透彻 。 尼古丁 由 两 
个 环 状 结构 组 成 ,其 中 的 五 元 环 吡咯 环 是 由 鸟 毛 酸 入 生 而 来 的 ;六 元 环 史 喧 环 是 烟 酸 衍生 而 来 的 ， 而 
业 酸 是 由 天 冬 毛 酸 和 3- 磷酸 甘油 酸 合成 的 ， 

生物 碱 曾 被 认为 是 植物 的 代谢 废物 ,但 是 现在 认为 是 植物 的 防御 物质 ,因为 大 多 数 生物 碱 对 动物 
具有 毒性 。 便 如 狼 草 CLupinus) 、 飞 燕 草 (Delphiniwm) 和 二 里 光 草 (Senecio) 等 都 是 含有 毒 生 物 碱 的 
植物 。 由 于 家 冀 不 像 野 生动 物 那样 对 有 毒 植物 有 天 然 的 选择 性 ,所 以 在 草原 上 放牧 的 牲畜 常 因 误 食 
含有 毒 生物 碱 的 植物 而 丧命 。 
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尼 古 了 茶 碱 吗啡 这 宁 玫 斯 卡 林 


图 9-.3 几 种 生物 碱 的 分 子 结构 


几乎 所 有 的 生物 大 对 人 都 是 有 毒 的 。 例 如 十 的 宁 ,阿托品 等 都 是 传统 的 毒药 ;但 是 在 低 剂量 条 件 
下 ,许多 生物 碱 共 有 药理 学 价值 。 例 如 ,吗啡 .可 待 因 (eodeine) , 症 茄 碱 , 麻 黄 索 等 被 广泛 应 用 在 医药 
中 。 又 如 ,人 们 还 过 饮用 茶 和 咖啡 ,或 者 通过 抽烟 来 摄取 可 卡 因 . 尼 古本 和 哪 啡 因 等 ,达到 刺激 或 镇 静 
的 目的 。 

生物 碱 在 动物 中 的 作用 模式 比较 复杂 。 许多 生物 碱 可 以 于 护 神 经 信号 传递 ,或 影响 膜 的 运输 ,看 
白质 合成 以 及 酶 活性 等 。 


(三 ) 非 重 日 氨基 酸 


植物 和 动物 的 蛋白 质 氮 基 酸 大 约 有 20 种 ,但 是 植物 含有 一 些 所 谓 的 “ 非 重 日 氨基 酸 “〈nonproteln 
amino acid) ,这 些 氨基 酸 不 被 结合 到 和 蛋白质 内 ,而 是 以 游离 形式 存在 ,起 防御 作用 。 非 蛋白 氨基 酸 在 
结构 上 与 蛋白 氨基 酸 非常 相似 ,例如 刀 豆 氨 酸 (canavanine) 的 结构 与 精 氨 酸 相近 , 铃 兰 氨 酸 (azetidine- 
2-carboxylic asid) 与 彩 氨 酸 结构 相近 (图 9-14)。 
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图 9-14 植物 中 的 非 蛋白 氨基 杰 与 盘 白 氨基 极 的 比较 

非 蛋 哲 氨基 酸 对 动物 有 很 大 的 毒性 ,它们 可 以 指 制 蛋白 质 氨 基 酸 的 吸收 或 合成 ,或 者 被 结合 进 正 

常 蛋 跨 质 ,导致 蛋白 质 功能 的 甫 失 。 例 如 刀 豆 气 酸 被 草食 动物 摄 人 后 ,可 以 被 精 氨 酸 tRNA 识别 ,在 
蛋白 质 合 成 过 程 中 取代 精 氨 酸 被 结合 进 蛋白 质 的 肽 链 内 , 导 敏 酶 催化 部 位 的 立体 构造 的 紊乱 , 玫 失 记 
底 物 结合 的 能 力 或 丧失 催化 生化 反应 的 能 力 。 
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但 足 合 成 刀 豆 氮 酸 鸭 植 物体 内 有 完善 的 辨别 机 制 , 可 以 区 别 刀 豆 氨 酸 和 精 氮 酸 , 从 而 避免 刀 怠 氨 
酸 被 错误 地 结合 进 止 常 蛋 白质 ;那些 以 刀 豆 为 食 的 昆虫 体内 也 有 类 似 的 娠 别 机 制 ， 


(四 ) 生 所 埋 


生 氟 芽 Ccyanogenic glycoside) 是 植物 的 防御 物质 ,其 本 身 并 没有 毒性 ,但 是 当 合 生 和 氰 并 的 植物 被 
损伤 后 ,会 释放 出 有 毒 的 氮 氰 酸 CHCN) 气 体 ， 

生 氰 苷 存在 于 多 种 植物 内 ,最 常见 的 有 豆 科 植物 , 蘑 殴 科 植物 等 。 牛 氰 攻 的 型 解 和 和 气 氰 酸 的 释放 
是 酶 促 过 程 ,植物 中 的 糖苷 酶 (glycosidase) 和 和 氰 醇 裂 解 醇 (hydroxynitrile ljyase) 是 催化 生 氰 音 释 放 氢 
握 酸 的 两 种 酶 (图 9-15)。 一 般 情况 下 ,植物 体内 的 这 些 酶 与 生 氰 背 的 存在 位 置 不 同 , 例 如 高 桶 中 的 生 
氰 苷 存在 于 表皮 细胞 的 滚 泡 内 ,而 上 述 型 解 酶 存在 于 时 肉 细 胞 内 ,只 有 当 植 物 叶 片 被 损伤 (如 被 动物 
嚼 食 ) 时 才 会 使 生 氰 昔 与 裂解 酶 混合 发 生 反应 ,释放 毒气 ， 
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图 9-15 生 上 手柄 苷 产生 氧 息 酸 的 反应 过 程 


在 非洲 一 些 国 家 里 ,人 们 以 淀粉 含量 很 高 的 木 暮 UManihot esculenta) 作 为 主食 ,但 是 木 草 中 也 含 
有 大 量 的 生 氰 苷 。 传 统 的 加 工 方法 ,如 粉碎 ,浸泡 和 干 晒 等 ,虽然 能 去 掉 大 部 分 的 生 氰 苷 ,但 是 仍 有 少 
量 残 存 . 所 以 这 些 地 区 的 人 经 常 发 生生 氰 苷 慢性 中 毒 。 利 用 育种 或 生物 技术 的 方法 可 以 得 选 低 生 扎 
车 会 基 的 木 获 品种 ,但 是 完全 不 含 生 和 氰 并 的 木薯 抗 病 性 和 耐 储 行 性 者 较 差 。 


第 二 节 ”植保 素 和 木质 素 
一 、 植 保 素 


20 世纪 60 年 代 发 现 , 许 多 植物 在 受到 微生物 ,特别 是 真菌 侵 染 时 会 合成 一 些 抗 芋 物质 ,并 在 感染 
处 积累 ， 这 些 物 质 和 动物 中 的 抗体 一 样 ,起 着 抵御 人 侵 微 生物 的 作用 。 它 们 对 微生物 没有 特异 性 ,但 
对 真菌 的 毒性 比 对 细菌 的 毒性 要 大 。 这 些 物质 总 称 为 植保 素 (phytoalexin)。 产 生 植 保 素 是 所 有 植物 
抵御 微生物 侵 当 的 共同 机 制 ,但 是 不 同 的 植物 种 类 产生 的 植保 素 种 类 可 能 有 所 不 同 ， 例如 豆 科 中 的 植 
保 素 多 为 异 黄 一 类 (isoflavonoid) ,而 熙 科 中 多 为 倍 半 千 类 (图 9-16)。 植 保 素 的 化 学 种 类 比较 繁杂 , 包 
括 大 豆 根 系 中 的 大 间 抗 毒素 (glyceollin) .豌豆 豆 英 中 的 攀 豆 素 (pisatin)、 大 豆 避 葬 中 的 菜豆 素 
(phaseollin) .甘草 根茎 中 的 甘薯 酮 (ipomeamarone)》 、 兰花 起 葵 中 的 红 门 兰 本 /orchino]) 和 和 红 芒 首 蒂 根 
中 的 .= 叶 豆 紫檀 苷 (ttifolirhizin, 或 称 首 葡 素 ) 等 。 

目前 植物 中 已 经 鉴定 的 植保 素 有 150 余 种 ,大 多 数 存在 于 双子 叶 情 物 中 ,单子 叶 植 物 和 裸子 植物 
中 极 少 夺 在 ,无 维 管 植物 中 不 存在 植保 素 。 大 部 分 的 植保 素 是 经 莽 草 酸 途 径 合 成 的 酷 类 化 合 物 和 蕉 
丙 氨 酸 类 化 合 物 ; 另 一 些 是 荫 烯 类 化 合 物 ( 倍 半 槛 类 ), 还 有 少量 的 聚 乙 燃 类 化 合 物 。 

夏 致 病 丰 菌 侵 染 植物 时 会 诱导 有 毒 慎 保 素 大 量 产 生 , 从 而 抑制 非 致 病菌 在 植物 体内 的 牛 长 ;而 敏 
病 真 蔡 仅 仅 诱导 植物 产生 很 低 水 平 的 植保 素 , 或 者 有 迅速 降解 这 些 植保 素 的 能 力 ,所 以 能 够 寄生 在 杆 
物体 内 ， 另 外 ,有 些 病毒 侵 染 植物 时 也 会 诱导 植保 素 的 产生 。 

能 够 诱导 村 保 素 产生 的 物质 称 为 激发 子 (elicitor) , 它 同 时 也 诱导 植物 产 牛 其 他 形式 的 抗 道 反 应 。 
激发 子 多 是 植物 或 病菌 的 细胞 壁 多 精 片 段 ,其 产生 主要 有 两 种 途径 :病菌 侵 染 植物 时 ,病菌 内 的 水 解 
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酶 分 解 慎 物 细胞 壁 产 千 多 糖 片 段 ;病菌 侵 
染 植物 细胞 诱 叶 植物 合成 特异 的 水 解 酶 ， 
分 解 病菌 细胞 壁 产生 多 糖 片段 。 

植保 素 在 植物 受 感 染 之 前 是 检测 不 
到 的 。 但 是 微生物 侵 染 或 者 添加 外 源 激 
发 子 会 迅速 激活 植保 素 的 生物 合成 途径 ， 
如 产生 酚 类 的 莽 草 酸 途 径 和 产生 贡 米 类 
的 甲 瓦 龙 酸 途 径 。 同 一 个 激发 子 可 激活 
不 同 的 植保 素 合成 途径 ;而 不 同 的 激发 子 
也 可 激活 问 一 条 植保 素 合成 途径 。 研 究 
表明 ,激发 子 诱导 植保 素 的 全 成 是 在 转录 
水 平 上 进行 的 , 即 植物 体内 没有 既 存 的 植 
保 素 合成 所 需 的 酶 类 ,而 是 在 接受 感染 或 诱导 后 重新 转录 相应 的 mRNA 并 翻 泽 成 相应 的 酶 重 白 。 

尽管 植物 在 受 感 染 后 能 够 积累 足够 流 度 的 植保 素来 抑制 病原 菌 的 生长 ,但 是 植保 素 机 制 在 植物 
防 病 体系 的 地 位 如 何 , 一 直 存在 争议 。 近 年 来 ,转基因 植物 的 研究 充分 肯定 了 植保 素 在 植物 防 病 机 制 
中 的 重要 地 位 。 例 如 ,将 催 化 合成 莱 丙 氮 酸 类 植保 素 白 莹 上 芦 醇 (resveratrol) 的 酶 基因 导 人 烟草 ,会 使 
转基因 烟草 对 病原 菌 的 抗 性 远 高 于 对 上 照 植物 。 相 反 ,如果 将 植保 素 降解 酶 基因 学 和 病原菌 ,会 使 其 感 
染 原 来 对 其 具有 抗 性 的 植物 。 








9-16 几 种 植保 京 的 分 子 结构 





二 、 闲 质 素 


术 质 素 (lignin) 是 自然 界 中 除了 纤维 素 之 外 第 二 丰富 的 有 机 物质 ,在 许多 木 本 植物 中 ,木质 率 占 
总 干 重 的 15%~25 鸣 ,是 植物 细胞 壁 中 的 一 种 骨架 物质 ,存在 于 纤维 素 微 纤 丝 之 加 ,起 着 强化 细胞 辟 
的 作用 。 木 质 部 导管 分 子 内 木质 索 含 量 较 高 ,分 布 在 初生 壁 , 中 胶 层 和 次 生 壁 各 个 部 分 。 

木质 素 对 细胞 壁 的 强化 作用 ,不 仅 能 够 使 植物 保持 直立 姿态 ,抗御 压力 和 风力 ,而 且 使 植物 能 够 
形成 足够 强度 的 木质 部 导管 分 子 ,进行 水 分 的 长 距离 运输 。 

木质 索 还 具有 防御 功能 。 坚 硬 的 细胞 璧 有 助 于 抗 失 昆虫 和 动物 的 采 食 ,即使 被 采 食 也 难以 消化 ， 
本 质 素 还 可 以 抑制 真菌 及 其 分 刻 的 酶 和 毒素 对 细胞 壁 的 穿 透 能 力 ,感染 部 位 周围 纠 胞 壁 的 木质 化 还 
会 抑制 水 分 和 养分 向 真菌 的 扩散 ,达到 抑制 真菌 生长 的 目的 .除了 上 述 的 屏障 作用 之 外 ,木质 素 合 成 
过 程 中 产生 的 活性 自由 基 可 以 鲁 化 真菌 的 细胞 膜 、 酶 和 毒素。 

由 于 木质 素 的 分 子 质量 巨大 ,并 与 其 他 细胞 壁 多 糖 上 的 羟基 以 醚 键 等 共 价 键 的 形式 紧密 结合 ,所 
以 它 不 溶 子 大 部 分 海 剂 中 。 

木质 素 主要 是 由 三 种 芳香 醇 构成 的 :松柏 醇 (coniferyl alcchol) .并 子 醇 (sinapyl aleohol) ,对 梨 豆 
醇 (p-coumaryl alcohoD (图 9-17)。 针 时 树 中 的 木质 素 含 松柏 醇 较 多 ,而 其 他 木 本 植物 以 及 草本 植物 
中 后 两 种 含量 较 多 。 上 述 三 种 芳香 醇 都 是 由 莽 草 酸 途 径 合成 的 。 首 先 茶 丙 氮 酸 转化 为 芳香 酸 , 如 竺 
豆 酸 和 阿 青 酸 , 然 后 和 乙酸 CoA 以 酯 键 绪 合 , 所 形成 的 酯 被 NADPH 还 原 为 芳香 醇 。 这 些 芳香 醇 以 
自由 基 诱 导 的 聚合 反应 形成 多 聚 体 即 构成 了 木质 素 。 催 化 这 个 娶 合 反应 的 酶 是 过 氧化 物 酶 (Peroxi- 
dase) 。 过 氧化 物 酶 催化 的 反应 分 为 两 步 ,首先 ,过 氧化 物 酶 催化 NADPH 和 Os 反应 形成 HzO 〇 ; ,然后 
从 两 个 芳香 醇 的 羟基 上 各 夺取 一 个 氨 原 子 与 Hz 〇 :结合 形成 两 分 子 的 H:D, 被 夺取 和 氨 原 子 的 芳香 醇 
形成 自由 基 。 芳 香 环 上 的 不 成 对 电子 移动 的 方式 不 同 ,自由 基 之 间 的 结合 方式 就 不 同 , 因 此 也 形成 不 
同 结构 的 木质 素 。 
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图 917 形成 木质 素 的 二 种 芳 音 配 化合 物 


第 三 节 植物 次 生 代谢 的 意义 及 其 基因 工程 
一 、 植物 次 生 代 谢 的 意义 

植物 次 生 代 谢 是 太 自 然 长 期 进化 选择 的 结果 ,是 植物 生态 适应 的 重要 手段 。 例 如 各 种 植保 素 , 木 
质 素 是 植物 产生 抗 道 反应 的 重要 物质 基础 ;生物 碱 、 生 和 氰 某 等 是 植物 防御 动物 的 有 有 效 武 器 ;类 黄酮 中 
的 花色 苷 、. 研 菜 素 赋 予 植 物 花 果 多 彩 的 颜色 ,对 物种 的 繁衍 起 着 重要 的 作用 ;而 一 些 次 生 代 谢 产物 如 
赤 霉 素 、 脱 落 酸 、 油 菜 素 内 酯 .水 杨 酸 .茉莉 酸 又 是 植物 激素 和 信号 分 子 , 对 植物 生长 发 育 的 调控 具有 
重要 作用 。 其 他 如 寄生 和 共生 识别 . 异 株 克 生 等 现象 无 一 不 与 植物 的 次 生 代谢 有 天 。 

慎 物 次 生 代 谢 物 为 人 类 提供 了 太 景 的 医药 原料 和 工业 原料 。 现 代 人 的 心血 管 疾病 和 瘤 症 的 治 籽 
大 多 依赖 植物 次 生 代 谢 物 ,如 强 心 并 是 心 胜 病 的 常规 治疗 药物 ,又 如 红豆 杉 紫杉醇 (taxol) 是 目前 最 有 
效 的 天 然 抗 癌 药 物 ; 人 参 皂 我 和 银杏 黄 酷 更 是 传统 的 保健 良药 。 天 然 药 物 的 研究 已 经 成 为 人 们 寻求 
解决 现代 疾病 的 主要 手段 。 植 物 次 生 民 谢 物 在 食品 工业 和 化 学 工业 中 的 应 用 蝎 为 广泛 :大 部 分 的 天 
然 食 品 色素 来 源 于 植物 次 生 代谢 物 ; 紫 草 素 可 以 用 作 化 妆 品 颜料 ; 甜 欧 背 是 一 种 理想 的 无 热量 天 然 醋 
昧 剂 ; 杜 仲 树叶 内 的 福 仲 胶 具 有 非常 奇特 的 形状 记忆 性 质 ,被 广泛 地 应 用 于 医疗 化 工 等 领域 等 等 。 

上 述 例 子 足以 说 明 植 物 次 生 代谢 物 对 植物 生长 发 育 以 及 人 类 福 社 具 有 重要 的 意义 ,所 以 植物 次 
生 代谢 研究 深 受 重视 。 特 别 是 现代 生物 学 高 度 发 展 的 今天 ,利用 细胞 工程 和 基因 工程 的 方法 ,调节 控 
制 植物 的 次 生 代 谢 , 已 成 为 人 们 控制 植物 生长 发 育 , 改 良 植物 品质 ,增加 产量 的 重要 研究 手段。 


二 、 植物 次 生 代谢 的 细胞 和 基因 工程 
(一 ) 作物 品质 及 抗 逆 性 改良 


通过 调节 植物 次 咎 代谢 改良 作物 品质 有 两 个 方向 ,一 是 减少 作物 内 有 害 次 牛 代谢 物 含 量 ,二 是 增 
加 有 益 次 生 代谢 物 含量 。 前 者 的 例子 如 减少 木薯 中 的 生 氰 苷 含量 ,减少 物 籽 中 的 棉 酚 含量 ,减少 芒 帮 
中 香 豆 素 含 量 ,减少 蔬菜 中 的 木质 素 含 量 等 ;而 后 者 的 例子 有 增加 红豆 杉 中 紫杉醇 依 量 ,增加 香料 杆 
物 中 香料 物质 的 合成 ,改变 花 弄 中 的 花色 车 的 颜色 等 ， 

增加 作物 中 植保 素 含 量 可 以 有 效 地 提高 植物 的 抗 病 能 力 。 提 然 植保 素 的 生物 合成 是 多 种 酶 共同 
完成 的 ,但 是 转 人 植保 素 生 物 合成 的 关键 酶 可 以 增加 相应 植保 素 的 含量 。 例 如 ,1,2- 二 苦 乙 烯 合成 栈 
是 合成 芋 丙 和 毛 酸 类 植保 素 握 蒙 芦 醇 的 关键 酶 ,这 种 植保 素 与 对 灰 葡 萄 移 菌 Botrytis cierea ) 的 抗 性 有 
关 。 烟 草 等 大 多 数 植物 中 均 有 白 蓝 芦 醇 生物 合成 的 底 物 存在 ,但 是 缺乏 1,2- 二 芋 乙 烯 合成 酶 。 将 花 
咎 的 1,2 二 蔡 乙 烯 全 成 酶 基因 转 人 烟草 ,可 以 使 烟草 合成 白 蓝 芦 醇 ,增加 了 对 灰 葡 萄 孢 菌 的 抗 性 。 艾 
如 ,将 过 氧化 物 酶 基因 与 烟草 花 叶 病毒 的 35S 启动 子 相连 转 人 烟草 ,可 以 显著 增加 转基因 植物 对 真菌 
的 抗 性 ,用 寄生 霜 短 (Peromrospora parasitice ) 接 种 后 发 病症 状 延迟 ,孢子 萌发 受到 抑制 。 

用 器 甲 基 转 移 酶 的 反 义 某 因 转 化 烟草 可 以 有 效 地 降低 植株 中 木质 素 的 合成 ,这 对 未 来 的 蔬 某 基 
因 改 良 很 有 意义 。 用 基因 工程 的 方法 调节 植物 的 次 生 代谢 ,还 可 以 改良 花卉 和 香料 植物 的 品质 。 
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(二 ) 药 用 植物 细胞 工程 和 基因 工程 


药 用 植物 细胞 工程 是 利用 植物 细胞 大 规模 培养 的 方法 生产 药 用 次 生 代 谢 成 分 的 技术 。 例 如 ,人 
参 并 起 和 紫 草 素 等 在 我 国 已 成 功 地 实现 了 商业 化 生产 ， 其 中 紫 草 细 胞 的 发 酵 缸 培养 已 达到 100L 规 
模 , 有 效 成 分 紫 草 素 的 含量 可 达 细 胞 干 重 的 10 儿 以 上 。 

用 发 根 农 杆 菌 (4Agropacteriez mizogene ) 感 染 植 物 可 以 诱导 植物 毛 状 根 的 产生 。 毛 状 根 共有 生 
长 快 ,培养 条 件 简单 , 涉 需 外 源 激素 ,次 生 代 谢 合 成 能 力 稳定 等 优点 ,而 量 便 于 进行 突变 体 筛选 。 所 以 
用 培养 转基因 毛 状 根 的 方法 生产 次 生 代 谢 物 已 成 为 研究 热点 ,目前 已 有 100 多 种 植物 的 发 根 培养 获 
得 成 功 , 例 如 治疗 症 疾 的 特效 药 傍 半 蒿 青 菩 素 的 供 体 植物 青 蔽 (Ariemisia annua)， 

东 其 营 碱 在 植物 内 含量 较 小 ,但 是 药 用 价值 大 。 东 其 蔷 胺 BE 关 化 酶 可 以 催化 东 功 车 胺 转化 为 
东营 营 碱 ,将 该 酶 基因 和 35S 启动 子 结 合 ,利用 发 根 农 丁 菌 的 Ri 质粒 作为 载体 导 人 颜 前 ,可 以 使 其 莉 
毛根 中 的 东 黄 营 碱 含量 增加 5 倍 。 红 豆 杉 中 的 二 芋 环 化 酶 (红豆 杉 烯 合成 酶 ) 在 体内 会 量 很 低 , 该 酶 
基因 已 经 得 到 克隆 ,这 为 利用 基因 工程 技术 提高 红豆 杉 中 紫杉醇 的 合成 速率 提供 了 可 能 。 





小 结 


植物 次 生 代谢 物 是 与 植物 初生 代谢 物 在 生理 功能 以 及 分 布 上 相 区 别 的 一 类 化 合 物 , 在 植物 的 防 
御 功能 传粉 和 种 子 传播 等 方面 具有 重要 的 生理 生态 意义 。 

植物 次 生 代谢 物 分 为 三 大 类 :区 烯 类 、 酚 类 和 食 氨 化 合 牺 。 

酚 类 化 合 物 是 茵 草酸 途径 (shikimic acid pathway) 或 甲 巨 龙 酸 途径 合成 的 芳香 族 化 合 物 ; 包 括 芳 
环 伺 基 酸 、 简 单 酚 类 、 类 黄酮 和 异类 黄酮 。 其 中 芳 环 氨基 酸 包括 葵 丙 氨 酸 , 酷 所 酸 和 色 氨 酸 , 是 动物 的 
三 类 必需 氨基 酸 ; 简 单 酷 类 中 的 原 儿 茶 酸 , 绿 原 酸 在 某 些 植物 的 抗 策 过 程 中 具有 重要 作用 , 间 属 于 简 
单 酮 类 的 没食子 酸 和 香 豆 素 类 化 合 物 有 助 于 植物 抗拒 动物 采 食 ;类 黄酮 类 化 合 物 中 的 花色 ( 素 ) 荫 和 
黄酮 ( 醇 ) 是 植物 的 主要 呈 色 物质 ,作为 诱 引 色 ,吸引 昆虫 或 动物 采 食 , 协 助 传粉 和 传播 种 了 。 

藉 燃 类 化 合 物 是 由 异 成 二 烯 单元 构成 的 化 合 物 及 其 衔 生物 ,植物 中 比较 重要 的 薪 燃 类 化 合 物 包 
括 举 蚤 .类 胡 草 卜 素 ,植物 精油 .橡胶 和 作为 植物 激素 的 杰 霉 素 和 脱落 酸 等 。 钾 醇 是 三 英 类 化 合 物 ,起 
着 增强 细胞 膜 结构 稳定 性 的 作用 ,在 植物 的 防御 功能 上 具有 重要 意义 ,油菜 素 内 酯 是 省 类 植物 激素 ; 
类 胡 葛 卜 素 包含 胡 药 卜 素 和 叶 黄 素 两 种 类 型 ,类 胡萝卜 素 是 光合 作用 的 捕 光 色素 ,也 是 植物 的 呈 色 物 
质 和 抗 氧化 物质 ;植物 精油 是 具有 挥发 性 和 气味 较 强 的 10 一 15 碳 匡 炳 化 合 物 , 具 有 诱 引 昆 虫 传粉 和 
防 箱 功 能 ;橡胶 含有 3000~6000 个 异 成 二 烯 单元 组 成 的 无 分 支 长 链 ,是 分 子 最 大 的 异 成 二 烯 类 化 合 


物 




















植物 含 氨 次 生 代谢 物 包括 生物 碱 . 生 氰 苷 .葡萄 糖 异 硫 氰 酸 盐 、 非 蛋白 氨基 酸 和 甜菜 素 。 和 常见 的 
生物 碱 有 吗啡 .尼古丁 .可 卡 因 、 嘱 啡 因 、 秋 水 仙 碱 、 黄 营 碱 (atropine) 等 ,后 物 碱 参与 植物 的 防御 作用 ， 
同时 对 动物 具有 特殊 的 生理 和 精神 作用 ;植物 的 非 蛋 白 氨基 酸 如 刀 豆 氨 酸 . 铃 兰 氨 酸 等 以 游离 形式 存 
在 ,起 防御 作用 ;在 植物 被 损伤 后 , 生 氰 并 由 糖苷 酶 和 筷 醇 裂解 酶 催化 释放 有 毒 的 氨 氰 酸 气 体 , 是 植物 
的 防御 物质 。 

植物 在 受 微生物 侵 克 时 合成 抗菌 物质 ,并 在 感染 处 积累 ,这 些 物质 称 为 植保 素 , 是 所 有 植物 抵御 
微生物 侵 染 的 共同 机 制 。 梢 保 素 主要 存在 于 双子 叶 植 物 中 。 大 部 分 的 植保 素 是 经 草草 酸 途 径 合成 的 
酮 类 化 合 物 和 某 丙 氨 酸 类 化 合 物 ; 另 一 些 是 稿 烯 类 化 合 物 ( 倍 半 六 类 ) ,还 有 少量 的 聚 乙 糯 类 化 合 物 。 
比较 重要 的 植保 素 有 大 豆 抗 毒素 , 驴 豆 素 、 菜 豆 索 , 甘 警 卫 和 首 蒂 素 等 植保 索 可 以 被 植物 或 病 汞 的 
细胞 壁 多 糖 片段 等 激发 子 诱导 产生 ， 
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木质 素 是 植物 细胞 整 中 的 一 种 骨架 物质 ,起 着 强化 细胞 壁 的 作用 ,其 主要 牛 物 切 能 是 广 持 植物 抗 
御 风 力 和 压力 .抗拒 昆虫 和 动物 的 采 食 以 及 通过 屏 隘 作用 抑制 真菌 生长 。 木 质 素 主 要 是 由 全 草酸 途 
径 合 成 的 松柏 醇 . 芥 子 醇和 对 香 豆 醇 二 种 芳香 醇 组 成 ,木质 素 合成 过 程 中 的 关键 酶 是 过 氧化 物 酶 。 
植物 次 生 代 谢 物 对 植物 生长 发 育 以 及 人 类 福 社 具有 重要 的 意义 ,利用 细胞 .工程 和 基因 工程 的 方 
法 ,调节 控制 植物 的 次 生 代 谢 , 已 成 为 人 们 控制 植物 生长 发 育 . 改 良 植物 品质 ,增加 产量 的 重要 手段 。 
思考 题 
《1) 什么 是 植物 的 次 生 代 谢 物 ?” 植 物 次 生 民 谢 物 的 主要 种 类 有 哪些 ? 
(2) 植物 次 生 懂 谢 物 的 主要 合成 途径 有 哪些 ”与 植物 初生 代谢 有 何 关系 ? 
(3) 为 什么 除草 草草 甘 磁 具 有 杀 草 作用 ,同时 对 人 畜 无 豆 ? 
(4) 漫 食 子 酸 对 植物 防御 有 什么 意义 ? 在 制 革 工 业 中 有 什么 作用 ? 
(5) 植物 内 主要 的 类 黄酮 物质 有 哪些 ”并 简 述 其 生理 意义 。 
(6) 植物 著 嫌 类 化 合 物 的 辣 相 特点 是 秆 各 ? 
《7) 举例 说 明 植 物 的 主要 菩 烯 类 物质 及 其 生理 意义 。 
(8) 花色 素 有 什么 生物 功能 ? 
(9) 列举 出 至 少 5 种 生物 碱 的 名 称 。 
(10) 非 蛋白 氨基 酸 为 什么 对 动物 具有 毒性 ? 
(11) 生 氛 昔 的 毒性 袖 理 是 什么 ? 
(12) 什么 是 植保 素 ? 什么 是 激发 子 ? 植保 素 的 产生 特点 是 什么 ? 
(13) 本 质 素 的 生理 功能 是 什么 ? 
(14) 举 两 例 说 明 植 物 次 生 代 谢 基因 工程 的 应 用 。 
(15) 植物 次 生 代 谢 物 对 植物 和 人 类 有 何 意 义 ? 
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第 十 章 ” 韦 皮 部 运输 与 同化 物 分 配 


陆 生 高 等 植物 主要 是 通过 根 进 行 水 和 矿质 元 素 的 吸收 ,通过 叶片 进行 气体 交换 和 光合 作 几 。 根 
需要 叶片 光合 作用 所 生产 的 同化 物 以 满足 其 功能 和 生长 的 需要 ,而 叶片 则 需要 根 所 吸收 的 水 分 和 厂 
质 作 为 光合 作用 的 原料 。 除 此 之 外 ,光合 作用 生产 的 同化 物 必 须 输送 到 植物 的 各 个 部 分 以 满足 植物 
体 生 长 和 发 育 的 需要 ,因此 植物 所 面临 的 “个 重大 问题 是 如 何 解决 地 上 和 地 下 以 及 植物 体 各 部 分 间 
物质 的 运输 问题 。 同 化 物 的 运输 和 分 配对 于 农作物 产量 的 形成 也 是 极为 重要 的 ,作物 产量 不 仅 取 决 
于 光合 作 几 产 基 的 高 低 , 辣 时 也 取决 于 光合 作用 生产 的 间 化 物 能 否 高 效 地 进行 运输 ,特别 是 作物 的 经 
济 产量 还 取决 于 同化 物 向 经 济 轿 官 分 配 的 比例 。 

有 关 水 分 和 矿质 元 素 的 运输 我 们 已 经 在 以 前 的 章节 分 别 作 了 介绍 ,在 这 一 章 中 我 们 将 前 述 问 化 
物 ,特别 是 光合 作用 的 产物 在 植物 体 中 运输 的 途径 ,运输 的 形式 ,运输 机 理 和 同化 物 在 植物 体 中 的 分 
配 等 问题 。 





第 一 节 ， 韦 皮 部 中 的 同化 物 运输 


高 等 植物 体 中 的 物质 运输 主要 在 维 管束 中 进行 。 植 物 的 维 管束 主要 由 木质 部 利 蕊 皮 部 构成 , 木 
质 部 是 负责 将 水 分 和 矿质 从 根 向 地 上 部 运输 的 组 织 , 而 蔓 皮 部 则 是 负责 和 将 光合 产物 从 叶 向 根 以 及 植 
物 其 他 部 分 运输 的 组 织 。 维 管束 是 植物 体 的 “血脉 ”, 遍 布 植物 体 全 身 ,是 植物 体 进 行 长 距离 的 物质 运 
输 和 信息 传递 的 根本 通道 ， 一 旦 维 管 东 发 生 阻 断 或 者 断裂 而 无 法 修复 ,植物 体 就 会 死亡 .在 生产 实 
践 中 ,嫁接 是 否 成 功 也 在 于 砧木 和 接穗 之 间 的 维 管束 能 否 重新 形成 连接 。 

同化 物 是 指 植物 通过 自身 的 代谢 活动 而 产生 的 物质 。 在 本 章 中 我 们 将 主要 讨论 光合 作用 所 生产 
的 同化 物 的 运输 。 

一 、 才 皮 部 是 同化 物 运输 的 主要 途径 


初 皮 部 《phloem) 是 同化 物 在 植物 体内 运输 的 主要 途径 。 

有 关 同 化 物 在 韧 皮 部 进行 运输 的 推测 可 以 追溯 到 早期 植物 学 家 所 做 的 树 皮 环 割 的 观察 。 由 于 树 
木 的 韦 皮 部 在 树 的 树 皮 部 分 而 木质 部 在 树 的 树 于 部 分 ,如 果 将 树木 或 枝条 茎 部 的 一 图 树 皮 用 手术 完 
全 除 点 ,这 样 霜 皮 部 就 会 被 完全 截断 而 木质 部 依然 畅通 。 被 环 割 的 树 或 枝条 通常 可 以 在 相当 长 时 间 
内 正常 生活 , 环 割 以 上 的 叶 的 蒸腾 照常 进行 ,但 是 环 割 以 下 部 位 的 树 皮 逐渐 枯竭 死去 ,而 环 割 以 上 部 
位 的 树 皮 则 仍然 健康 ,在 环 割 部 位 上 方 的 树 皮 会 逐渐 脱 大 起 来 ,这 是 由 于 在 树叶 中 生产 的 同化 物 的 运 
输 被 阻 断 并 在 环 割 处 积累 所 致 。 据 此 可 以 推测 光合 作用 生产 的 同化 物 主 要 是 在 币 皮 部 中 进行 运输 
的 。 

利用 放射 性 同位 素 示 踪 的 方法 可 以 更 加 精确 地 证 明 同 化 物 是 在 惠 皮 部 进行 运输 的 。 带 放射 性 癌 
位 素 的 物质 可 以 通过 多 种 途径 引 人 植 物体 内 ,例如 可 以 厅 时 面 或 切除 叶片 的 叶柄 直接 饥 咀 带 有 放射 
性 则 位 素 的 意 精 ,也 可 以 用 含有 放射 性 碳 同位 素 的 CO: 饲 喂 特 定 叶片 ,利用 植物 光合 作用 固定 CO: 将 
放射 性 同位 素 引 入 植物 体内 。 比 较 常 用 的 方法 是 饲 曝 *C 同位 素 COz 的 方法 。 经 植物 叶 光 合作 用 固 
定 CO 的 作用 ,放射 性 同位 素 上 C 被 转化 到 光合 同化 物 中 ,因此 光合 同化 物 的 运输 可 以 通过 对 其 放射 
性 的 监测 进行 研究 。 对 于 同位 素 的 监测 有 放射 性 测定 仪 和 放射 性 自 显影 等 方法 . 利用 放射 性 同位 素 
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的 方法 已 经 证 明 同化 物 的 运输 是 在 植物 厢 皮 部 进行 的 ( 几 10-]) 。 





图 101 葵 组 织 的 放射 性 自 显 影 图 (Taiz && Zeiger 1998) 
用 #CO 饲 卢 源 叶 ,CC 经 光 人 台 作 用 宅 组 合 到 标记 粳 分 子 中 ,并 被 运输 到 植物 的 其 他 部 分 。 标 记 炉 的 定位 由 图 片 中 的 黑色 颗粒 显示 。 
根据 放射 性 自 尼 影 图 显示 ,标记 杭 儿 乎 党 全 限于 韧 皮 部 的 得 分 子 当 中 。(A)50X :0B)325X 。 


二 、 韦 皮 部 的 结构 


万 皮 部 的 结构 是 霜 皮 部 运输 功能 的 基础 ,在 其 结构 被 充分 前 明之 前 ,万 皮 部 执行 运输 功能 的 过 程 
和 机 制 是 无 法 得 到 解释 的 。 虽 然 很 早 就 已 经 了 解 同化 物 是 在 韧 皮 部 进行 运输 ,但 是 由 于 得 管 处 于 较 
大 的 压力 的 状态 下 (我 们 将 在 以 后 进行 讨论 ) ,在 材料 的 处 理 和 化 学 固定 过 程 中 极 易 造成 其 超 微 结构 
的 改变 ,因此 对 于 韧 皮 部 ,特别 是 筛 管 分 子 超 微 结构 的 阐明 还 是 较 近 期 的 事 。 

万 皮 部 通常 位 于 初生 和 次 生 维 千 组 织 之 间 ,主要 包括 得 分 子 , 伴 胞 和 薄 壁 细胞 (图 10-2)。 在 有 些 
情况 下 还 有 纤维 , 石 细胞 和 乳 管 等 。 在 维 管 束 的 外 周 常 包围 着 一 层 畏 Cbundle sheath) 。 这 层 蒜 在 叶 
片 中 将 维 管束 和 叶 的 其 他 组 织 隔离 开 , 可 能 会 减少 水 分 从 木质 部 的 泄漏 ,有 利于 水 的 运输 。 此 外 , 维 
管束 精细 胞 在 C 植 物 的 光合 作用 中 有 特殊 的 意义 。 


(A) 总 SEXERS Dee 时 (B) 
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图 10-2 韦 皮 部 的 横 切 面 结构 图 (Taiz & Zeiger 19982 
(a) 车 轴 草 (Trifpifarm) 的 初生 官 皮 部 位 于 茎 的 外 侧 ;(8)3 年 龄 梯 树 的 茎 横 切 轿 ,1.2 和 3 指示 次 生 木 质 部 环 , 老 的 次 生 辆 皮 部 已 
被 木质 部 的 扩张 所 破坏 ,只 有 新 发 生 的 次 生 币 皮 部 是 具有 功能 的 。 
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(一 ?得 分 于 


厢 皮 部 中 同化 物 运 输 的 主要 通道 是 科 分 子 (sieve element) 。 旬 分子 是 一 个 统称 ,其 中 包括 被 子 植 
物 的 第 管 分 子 (sieve tube element) 各 裸子 植物 的 第 胞 (sieve cell) 。 但 也 有 人 认为 得 分 子 即 簿 管 分 子 。 
1， 筛 答 分 子 的 结构 

裤子 植物 的 得 管 分 子 是 高 度 分 化 的 细胞 (图 10-3) 。 成 熟 的 得 管 分子 是 细 长 的 简 状 细胞 , 直径 约 
20 一 40pm, 长 度 为 100~500pm。 成 熟 策 管 分 子 中 缺少 许多 正常 细胞 上 其 有 的 细胞 器 ,例如 细胞 核 ,高 
尔 基 器 . 液 泡 .核糖 体 以 及 微 管 和 微 冀 等 ,但 是 第 管 分子 仍 然 有 一 些 线粒体 和 请 面 内 质 网 。 往 管 分 子 
首尾 相 接 串联 在 一 起 形成 一 个 “管道 ”, 称 为 第 管 Csicve tube)。 筛 管 中 第 管 分 子 的 端 壁 上 形成 儿 孔 的 
特 化 入 域 叫 租 板 (sieve plate) 。 得 板 是 在 筛 管 分 子 分 化 过 程 中 逐步 形成 的 。 在 筛 管 分 子 的 分 化 过 程 
中 , 相 邻 第 管 分 子 间 胞 间 连 丝 扩大 , 胞 间 连 经 扩大 的 部 位 会 发 生 腾 胀 质 的 沉积 并 逐步 突破 细胞 壁 的 中 
胶 层 形成 穿孔 , 即 第 孔 。 筛 孔 的 孔径 可 达 0. 5um 或 更 宽 . 筛 孔 而 积 约 占 第 板 总 面积 的 50%。 
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图 10-3 和 饰 分 子 的 结构 (Taiz & Zeiger 1998》 
(A) 蕉 子 植物 的 得 管 分 子 ;5D 裸 子 植物 的 链 胞 。 

成 熟 筛 管 分 子 仍 是 活 细胞 , 它 仍 然 具有 质 膜 ,在 膜 上 有 许多 载体 进行 着 活跃 的 物质 运输 , 它 的 细 
胞 壁 也 不 像 导 管 那样 木质 化 。 筛 管 分 子 的 生活 力 在 很 大 程度 上 依赖 于 与 它 相 邻 的 伴 胞 。 得 管 分 子 的 
这 种 “中 空 > 的 结构 非常 适合 于 汁液 的 集体 流动 ,这 对 于 它 的 运输 功能 是 十 分 重要 的 。 饰 管 分 子 的 功 
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能 可 以 维持 数 年 之 久 ,在 某 些 棕榈 树 中 筛 答 的 寿命 甚至 可 能 长 达 百 年 ， 
2. PP 蛋白 

在 所 有 的 双子 时 植物 以 及 许多 单子 叶 植物 的 簿 管 分 子 中 都 存在 一 类 者 皮 部 特有 的 蛋 岂 质 , 称 作 
了 和 蛋白 (phloem protein), 

(1)P 蛋白 的 形态 和 结构 了 蛋白 在 得 管 分 子 中 可 以 有 多 种 存在 形式 ,例如 管状 . 丝 状 .颗粒 状 、 
结 唱 状 等 等 ,这 些 存在 形式 往往 与 植物 种 类 和 筛 管 分 子 的 成 熟 程 度 柑 关 。 在 幼 嫩 的 秘 管 分 子 中 ,P 和 蛋 
白 在 绍 胞 质 中 形成 扫 曲 盘 绕 的 球形 或 纺锤 形 蛋 白 结 构 , 称 为 P 蛋 和 白 性 (P-protein body)。 细 胞 成 熟 
后 ,P 和 蛋白 形成 管状 战 缀 状 的 结构 。 在 葫芦 科 (Cacwrapira) 植 物 中 P 蛋白 主要 有 PP1 和 PP2 两 种 ,PP1 
是 血管 中 的 丝 状 蛋白 , PP? 是 筛 管 中 的 凝集 素 (lectin)。 由 于 得 管 分 子 不 具备 核糖 体 因而 无 法 合成 夏 
白质 ,因此 得 管 蛋白 可 能 都 是 在 健 胞 中 进行 合成 并 通过 胞 间 连 丝 转 运 到 争 管 分 子 ,而 后 在 第 管 中 装 配 
成 P 蛋白 丝 或 P 蛋 白 体 ,利用 种 间 嫁 接 的 方法 观察 到 在 砧木 中 表达 的 P 和 蛋白 可 以 运输 到 接穗 ,说 明 
P 和 蛋白 可 以 在 第 管 中 进 行 运 输 。 

(2)P 蛋白 的 功能 ”P 蛋白 的 功能 可 能 是 防止 第 管 中 汁 液 的 流失 。 在 第 管 中 通 常 需要 维持 较 大 
的 压力 用 于 筛 管 的 集 流 运输 。 当 汝 管 发 生 破 裂 或 折断 时 ,得 管内 的 压力 会 将 第 管 计 液 挤 出 筛 管 因 侧 
造成 营养 物质 的 流失 ,如 果 不 把 受伤 的 饰 管 墙 件 ,植物 就 可 能 会 因 “ 所 流 不 止 " 而 死亡 ,因此 ,得 管 的 及 
时 墙 漏 是 很 重要 的 。 在 第 管 发 生 断 裂 时 ,P 重 晶 会 随 汁 液 流动 并 在 筛 板 处 墙 蹇 通道 从 而 防止 社 液 的 
进一步 流失 。 
3. 脖 豚 质 

筛 管 中 另 一 种 重要 物质 是 及 有 赋 质 (ecallosey。 腾 且 质 是 一 种 BTI,3- 葡 聚 精 。 腾 且 质 的 合成 酶 位 于 
质 膜 上 , 它 的 合成 以 一 种 “向 量 ” 的 方式 进行 , 即 反 应 底 物 在 细胞 质 - . 侧 而 反应 的 产物 则 在 细胞 整 一 
侧 , 合 成 的 胖 腻 质 沉积 在 质 腊 和 细胞 壁 之 间 。 前 面 已 经 提 到 ,有 讲 脾 质 的 合成 在 第 管 分 子 发 育 过 程 册 对 
得了 筷 的 形成 起 着 很 重要 的 作用 。 此 外 , 徊 管 断裂 时 的 进一步 补漏 需要 腾 腻 质 的 参与 。 得 管 的 伤害 刺 
激 会 引发 脐 孚 质 的 襄 合 反应 ;其 他 胁迫 如 机 械 , 高 温 等 也 可 以 引发 胖 采 质 的 聚合 ;植物 休眠 时 也 会 发 
生 第 管 的 胖 用 质 合成 。 脐 上 胜 质 的 形成 可 以 有 效 地 将 筛 管 分 子 与 周 朋 组 织 隔 离开 来 。 当 往 管 分 子 恢复 
以 后 ,及 胜 质 又 会 从 乱 道中 消失 。 
4. 筛 胞 

裸子 植物 中 的 煞 分 子 是 乌 胞 。 饰 胞 的 特 化 程度 不 如 被 子 植物 的 筛 管 分 子 。 第 胞 也 是 细 长 的 简 形 
细胞 , 长度 可 达 lmm, 第 胸 的 两 端 成 笑 面 ,不 具备 第 板 , 第 也 区 通常 在 两 侧 。 第 胞 中 没有 P 卫 蛋白 存在 。 
由 于 馆 胞 间 没 有 直接 的 通道 相连 ,因此 同化 物 在 裸子 植物 第 胞 内 的 运输 视 制 可 能 与 被 子 植物 乌 管 分 
子 的 运输 机 制 完 全 不 同 。 








(二 ) 伴 ” 胞 

1. 伴 胞 的 形态 和 结构 

每 个 往 管 分 子 周围 都 有 一 个 或 数 个 伴 胸 (companion cell)， 第 管 分 子 和 伴 胞 产生 于 同一 形成 层 
细胞 的 分 名。 伴 胞 通常 具有 小 厚 的 细胞 质 和 大 量 的 线粒体 。 在 第 管 分 子 和 伴 胞 之 间 有 大 量 的 胞 间 连 
丝 ,特别 是 有 一 些 分 丸 的 胞 间 连 丝 存 在 。 这 些 胞 间 连 丝 在 维持 筛 管 分 子 和 伴 胞 间 的 功能 联系 方面 起 
着 重要 的 作用 。 

由 于 筛 管 分子 在 分 化 的 过 程 中 ,丢失 了 许多 重要 的 细胞 功能 ,这 些 功能 可 能 由 伴 胞 来 承担 。 例 如 
成 扣 利 管 分 子 中 没有 细胞 核 和 核糖 体 ,不 能 进行 蛋白 质 的 合成 ,长 期 以 来 人 们 一 直 推测 筛 管 分 子 中 的 
_ 些 蛋白 质 是 在 伴 胞 中 进行 合成 的 ,在 伴 胞 中 合成 的 蛋白 质 然 后 通过 伴 胞 和 得 管 分 子 间 的 胞 间 连 经 
运送 到 得 管 分 子 ,因此 伴 胞 和 筛 管 分 子 间 的 胞 间 连 丝 必 然 具 有 运输 大 分 子 的 能 力 。 目 前 已 经 有 实验 


" 21B * 








证 明 饰 管 分子 中 的 一 些 蛋 白质 是 在 伴 胞 中 合成 的 ,而 且 伴 胞 和 往 管 分 子 间 的 胞 间 连 丝 比 其 他 部 位 细 
胞 间 的 胞 间 连 经 世 具 有 运输 更 大 分 子 质 量 物 质 的 能 力 。 此 外 ,在 伴 胞 中 有 大 量 的 线粒体 存在 ,线粒体 
中 产生 的 大 量 能 量 可 能 有 动 寸 韧 皮 部 的 装载 和 外 出 。 
2. 伴 胞 的 类 型 

在 成 熟 叶 片 的 小 叶脉 中 存在 不 同类 型 的 伴 胞 ,这 些 伴 胞 在 光合 产物 从 光合 细胞 输送 到 镑 管 的 过 
程 中 起 重要 的 作用 。 在 成 部 叶片 的 小 叶脉 伴 胞 至 少 具 有 三 种 类 型 ,普通 伴 胞 (ordinary companion 
cell) ,转移 细胞 {transfer cell) 和 中 间 细 胞 (intermediary cell}( 图 10-4)， 

(1) 普 通 伴 胞 ”普通 伴 胞 具有 叶绿体 ,叶绿体 中 有 发 。 信 
育 完好 的 类 训 体 。 普 通 伴 胞 除了 与 筛 管 分 子 之 间 有 大量 胞 。 。 
间 连 丝 之 外 ,在 其 他 部 位 很 少 有 胞 间 连 棕 。 这 样 , 除 了 筛 管 
分 子 之 外 普通 伴 胞 与 周围 其 他 细胞 之 间 没 有 共 质 体 的 通道 ， 
因此 这 些 细胞 中 的 物质 必须 通过 质 外 体 族 径 进入 伞 胞 ,再 进 





一 步 进 和 人 簿 管 。 
(2) 转 移 细 胞 。 转移 细胞 与 普通 伴 胞 类 伏 , 也 仅 与 第 | 

管 分 子 间 具有 大 量 胞 间 连 经 ,但 是 转移 细胞 具有 另 一 个 显著 兰 遂 伴 胞 第 分 ”中 间 细 胞 

的 特征 , 即 转移 组 胸 的 细胞 束 向 内 形成 许多 指 状 内 突 ,特别 "op  - 

是 那些 不 与 第 管 分 子 相 邻 的 壁 。 细胞壁 的 这 种 内 突 使 转移 ”三 熏 | 

细胞 与 质 外 体 空间 的 接触 面积 极为 扩大 ,增加 了 细胞 跨 膜 运 。 。 忆 天 突 吝 |。 启 间 渤 丝 。。 

箱 的 能 力 。 Bm we 开 
转移 细胞 和 普通 伴 胞 的 这 种 仅 与 征管 分 子 问 寅 集 胞 间 。。 全 区 | 


活 纪 的 结 人 短 和 ,以及 转角 隐 全 的 内 突 结构 特征 5 人 ,二 时、 人 
的 功能 相 适 应 的 。 目 前 认为 ,转移 细胞 和 普通 伴 胞 是 专 事 从 “。。 二 半 全 nn 
贰 外 体 或 网 胞 壁 间 阶 丰收 游 项 的 特 化 细胞 。 在 木质 部 的 萍 。 人 

避 细 胸 也 可 能 特 化 为 转移 细胞 ,这 种 转移 细胞 可 能 负责 从 林 。 ey 
项 部 转移 溶质 ,同样 是 从 质 外 体 吸收 物质 。 

G3) 中间 细胞 第 三 类 伴 胞 是 中 间 细 胞 。 中 间 细 胞 的 
叶绿体 不 合演 粉 ,类 棱 休 党 发 育 不 完全 ,细胞 中 有 大 量 的 小 
液 泡 。 中 间 细 胞 最 重要 的 特征 是 与 周围 细胞 ,特别 十 和 精细 
询问 有 大 量 的 胸 间 连 丝 相 联 系 。 因 此 中 间 细 胞 的 功能 是 通 ” 及 /> 
过 共 质 体 途径 吸收 溶质 ， et 

往 分 子 。 ”中 疗 细 胞 ” 维 管 来 精细 胞 





由 于 筛 管 分 子 和 伴 胞 之 间 在 结构 和 功能 上 的 密切 联系 ， 
通常 把 两 者 作为 一 个 功能 单位 , 称 为 得 管 分 子 - 伴 胞 复 台 体 图 10-4 ”三 种 类 型 的 伴 胞 
(sieve element-companion cell] complex)。 筛 管 分 子 - 伴 胞 复 {Taiz & Zeiger 1998) 


合体 是 初 皮 部 运输 系统 的 “源头”, 是 萨 糖 进入 毛皮 部 运输 系 。 “普通 伴 泡 ,(B) 转 移 细胞 1CC 中 间 细 胞 。 


统 的 最 初 部 位 。 夭 管 分 子 - 伴 胞 复合 体 与 周围 细胞 间 胞 间 连 
丝 的 密度 是 决定 光合 产物 装载 途径 的 主要 因素 (参见 本 章 “ 初 皮 部 的 装载 "部 分 )。 


(三 ) 薄 壁 细胞 


切 皮 部 中 的 薄 壁 细胞 与 其 他 组 织 中 的 薄 壁 组 胞 类 似 ,细胞 壁 较 薄 , 液 泡 很 大 ,但 是 通常 比 普通 荡 
壁 细胞 更 长 一 些 。 韧 皮 部 薄 壁 细胞 可 能 有 储存 和 运输 溶质 和 水 的 功能 。 
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(四 ) 小 时 肪 


叶片 中 的 小 叶脉 Cminor vein) 在 籼 皮 部 的 装载 中 具有 特别 
重要 的 意义 。 在 典型 的 叶片 中 维 管束 类 似 树 义 状 逐 级 分 布 , 维 
管束 的 末梢 即 小 叶脉 遍布 整个 叶片 。 在 叶片 中 所 有 叶肉 细胞 想 
离 小 叶脉 一 般 不 会 超过 几 个 细胞 (图 10-5) 。 小 叶脉 中 仅 有 一 或 
两 个 得 管 , 叶 肉 细 胞 中 光合 作用 生产 的 同化 物 主要 在 小 叶脉 被 
装载 进 人 筛 管 ,以 后 逐 级 汇 人 主 叶脉 向 植物 体 全 身 运 输 。 


三 、 征 皮 部 运输 物质 
(一 ) 韧 皮 部 运输 物质 的 化 学 性 质 及 其 形式 


昌 然 同化 物 运 输 途 径 是 韦 皮 部 可 以 用 放射 性 自 亚 影 技术 加 

以 证 实 , 但 是 要 证 明 同 化 物 是 以 条 种 化 合 物 形式 进行 运输 却 并 
非 易 事 。 要 收集 秘 管 汗液 是 很 困难 的 事 , 首 先 ,切断 彻 皮 部 收集 
筛 管 半 液 的 方法 会 由 于 伤口 处 破坏 的 薄 壁 细胞 造成 收集 液 的 污 
染 ; 其 次 , 当 筛 管 被 切断 后 ,由 于 得 管 分 子 的 堵 沁 机 制 ,得 管 中 的 
运输 会 立即 停止 ,无 法 收集 到 足够 量 的 汁液 。 某 些 种 属 的 植物 
i ly 在 彻 皮 部 被 切断 后 第 管 守 液 仍然 可 以 继续 分 泌 ,特别 是 用 钙 高 
图 中 义 : 木质部 ; VE, 维 管 来 落 辟 细胞 ,CCc: 伴 了 的 歼 合 物 EDTA 处 理 切 口 可 以 增加 分 泌 速 率 。 这 是 因为 腾 
胞 ;SE; 第 将 分 子 ;PP; 初 皮 部 薄 壁 细胞 ;MC: 叶 脾 质 的 合成 需要 钙 的 存在 , 当 钙 被 去 除 后 脐 胜 质 的 合成 会 受阻 ， 
肉 细胞 ， 因此 钥 管 伤口 无 法 封闭 。 再 者 得 管 的 切断 会 造成 得 管内 压力 的 

移 低 因而 水 势 降低 ,水 会 从 周围 进 人 得 管 分 子 , 这 样 得 管 中 半 液 








图 10-5 烟草 叶片 中 一 个 小 叶脉 的 横 切 





会 被 稀释 。 

旦 虫 哆 针 技 术 是 较为 理想 的 收集 筛 管 汗 液 的 方法 。 蚜 虫 进 食 的 方法 是 将 其 口 器 刺 人 植物 的 得 
管 , 由 于 筛 管 中 存在 压力 因而 艇 管 汁液 会 被 挤 人 蚜虫 体内 , 虹 虫 将 其 中 的 氨基 酸 琢 收 后 入 管 汁 液 被 排 
出 蚜虫 体外 。 如 果 用 CO: 将 蚜虫 麻醉 ,再 用 激光 进行 切割 将 蚜虫 身体 和 口 器 分 离 , 由 于 蚜虫 口 器 依然 
插 在 第 管 中 , 得 管 汁 液 会 继续 从 口 器 的 切口 处 刻 出 。 筛 管 计 液 的 小 出 可 以 持续 数 天 之 久 , 收 集 滋 出 的 
汁液 即 可 作为 分 析 之 用 。 蚜 虫 吻 针 技术 不 会 造成 污染 和 第 管 的 封闭 ,内 此 在 韧 皮 部 运输 的 研究 中 有 
重要 意义 。 

在 韧 皮 部 中 进行 运输 的 物质 包括 糖 .氨基 酸 .激素 和 一 些 无 机 离子 ( 表 10-1)。 

得 管 中 运 输 的 洲 质 主要 是 碳水 化 合 物 , 其 中 主要 是 糖 。 在 簿 
管 中 糖 通常 总 是 以 非 还 原 态 进行 运输 ,这 可 能 是 因为 凿 的 非 还 原 。” 囊 101 二 皮 部 中 运输 的 物质 
态 形式 的 反应 活性 低 于 它 的 还 原 态 形式 。 对 于 大 多 数 植物 来 说 ， (Taiz & Zeiger 1998) 

笠 管 中 最 主要 的 还 原 精 是 芒 精 , 簿 管 中 薛 糖 浓度 可 以 达到 0. 3 一 成 分 请 度 /(mg 7m) 
0. 9mol/E, 可 以 占 千 物质 的 90%。 除 了 蓄 糖 之 外 ,蔗糖 还 可 以 与 。 wm 52 
半 有 乳糖 (galactose) 分 子 结合 形成 其 他 化 合 物 进行 运输 ,如 棉 子 糖 有 机 本 2.0~3.2 
(raffinose) 是 萝 粮 结合 一 分 子 半 屯 糖 形 成 的 化 合 物 , 水 苏 糖 蛋白 质 1. 45~2. 20 
(stachyose} 是 苏 糖 结合 两 分 子 半 乳 糖 的 化 合 物 ， 毛 茂 花 精 (verbas- 
ceose) 则 由 芒 精 和 三 分 子 半 乳 糖 组 成 。 在 币 管 中 运输 的 还 有 甘露 醇 刀 eh 
(mannitol) 和 山梨 醇 ({sorbitol) 等 糖 醇 。 位 0. 109~0, 122 
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在 著 皮 部 进行 运输 的 还 有 其他 生机 物 。 氮 化 合 物 主 归 是 氨基 琶 及 其 酰胺 粮 式 ,特别 是 党 氨 酸 ,天 
冬 氨 酸 久 此 它们 的 酰 肤 ( 谷 氨 栈 受 和 天 冬 酰 胺 )。 差 不 多 所 有 植物 激素 ,如 生长 素 . 赤 王 素 , 纳 胞 分 列 
素 和 脱落 酸 帮 可 以 在 制皮 部 进行 运输 。 虽 然 生长 素 可 以 在 水 质 部 进行 极 性 运输 ,但 是 长 距离 的 激素 
运输 至 少 部 分 在 籍 符 中 进行 。 筛 管 着 液 中 还 有 磷酸 核 苷 酸 、 蛋 白质 和 RNA 等 。 筛 管 中 还 有 一 些 与 基 
本 的 细胞 功能 相关 的 蛋白 质 , 例 如 进行 蛋白 质 磁 酸化 的 蛋白 激酶 ,参与 二 硫化 合 物 还 原 的 得 气 还 原 重 
号 .降解 重 白质 的 泛 素 、 指 导 蛋 白 折 玲 的 分 子 伴 人 等。 

在 得 管 中 存 在 的 无 机 物 有 钟 . 镁 , 磷 和 氨 , 硝酸、 钙 . 硫 和 铁 则 几乎 完全 不 存在 。 


(一 ) 万 皮 部 运输 的 方向 和 速率 


1. 韦 皮 部 运输 的 方向 

韦 皮 部 中 运输 方向 的 基本 规律 站 从 源 向 库 进行 。 

(1) 源 库 的 概念 。 源 (source) 是 指 生产 同化 物 以 及 向 其 他 器 官 提 供 营养 的 器 富 , 例 如 绿色 植物 
的 成 熟 叶 片 .种 子 蝴 发 时 的 子叶 或 肽 乳 组 织 ; 而 库 (sink)? 是 指 消耗 或 积累 同化 物 的 接纳 器 官 ,例如 幼 
吓 、 根 , 花 , 昌 实 、 种 子 等。“ 源 ”和 “ 库 ”" 是 相对 的 概念 。 在 植物 的 任何 生长 发 育 阶段 都 有 一 定 的 器 官 作 
为 供应 同化 物 的 游 而 叉 有 另 一 些 冉 官 作 为 接纳 同化 物 的 库 。 但 是 在 不 同 的 发 育 阶段 ,作为 源 和 库 的 
器 官 则 可 能 是 不 同 的 。 饮 如 在 种 子 萌发 的 阶段 ,种 子 的 胚乳 或 子叶 是 供应 同化 物 的 源 而 胚 攻 和 胚 根 
则 是 消耗 同化 物 的 库 ; 在 植物 的 营养 生长 阶段 ,植物 的 成 熟 叶 是 生产 供应 同化 物 的 源 而 植物 的 根 、 分 
生 组 织 等 则 是 接纳 同化 物 的 库 。 对 于 植物 的 特定 器 官 在 发 育 的 过 程 中 其 源 或 库 的 地 位 也 会 发 生 改 
变 , 例 如 正在 伸展 过 程 中 的 纺 叶 , 其 光合 作用 所 牛 产 的 同化 物 尚 不 能 满足 其 生长 的 需求 而 需要 输入 同 
化物 因此 是 代谢 的 库 ; 当 叶片 伸展 到 其 最 终 大 小 的 : 半 之 后 其 输 和 人 的 同化 物 和 逐渐 减少 ,直至 最 后 成 为 
完全 伸展 的 成 熟 叶 其 同化 物 的 输入 完全 停止 成 为 输出 同化 物 的 源 。 因 此 植物 的 源 和 库 可 以 在 发 育 这 
程 中 发 生 相互 转化 。 

(2) 源 库 单位 。 ” 明 然 同化 物 运输 的 基本 方向 是 由 源 到 库 , 但 是 在 植物 体内 通常 有 多 个 源 寓 官 和 
库 器 官 , 问 化 物 在 源 库 器 官 间 的 运输 存在 时 间 和 空间 上 的 调节 和 分 工 。 源 和 库 之 间 常 构成 所 谓 源 库 
单位 。 源 库 单位 是 指 .-- 个 源 器 官 和 直接 接纳 其 输出 同化 物 的 库 嘎 官 所 组 成 的 供求 单位 ,例如 一 个 叶 
片 所 输出 的 同化 物 通 常 只 供应 某 些 特定 的 器 官 和 组 织 ,它们 在 营养 供求 关系 上 是 相 巨 依赖 的 。 源 库 
单位 下 仅 在 空间 上 有 一 定 分 布 ,在 一 定 的 发 育 阶段 也 有 变化 ,例如 成 熟 叶片 在 檀 侏 营养 生长 阶段 主要 
向 根 和 替 的 分 生 组织 供 应 昔 养 ,而 当 进 人 生殖 阶段 后 则 主要 向 其 生殖 器 官 供应 营养 。 

(3) 源 库 运 输 的 规律 。” 在 植物 体 中 , 源 库 的 组 织 有 一 定 的 规律 。 

1) 就 近 运输 ”就近 性 (proximity) 原 则 是 源 库 运输 的 重要 影响 因素 。 植 物 的 上 部 叶片 通常 主要 
向 荆 端 生长 点 以 及 幼 叶 运送 同化 物 ,下 部 叶片 主要 提供 根系 所 需 的 同化 物 , 中 部 叶片 则 贱 向 上 也 癌 下 
进行 运输 。 

2) 向 生长 中 心 运 输 ”植物 在 不 同 的 生长 阶段 有 丰 同 的 生长 中 心 ,植物 的 同化 物 通常 是 主要 向 
生长 中 心 运输 ,或 者 说 生长 中 心 是 主要 的 库 。 在 车 养生 长 期 ,很 端 和 茎 端的 生长 点 是 主要 的 库 , 成 熟 
叶片 是 主要 的 源 ,因此 同化 物 的 运输 方向 是 从 成 熟 叶 片 到 根 端 和 茎 端的 生长 点 。 当 植物 体 由 营养 生 
长 转变 为 生殖 生长 后 ,果实 逐步 成 为 主要 的 库 , 而 同化 物 运输 的 方向 也 从 向 根 端 和 蔡 端 运输 转变 为 主 

3 优先 在 有 维 管束 相连 接 的 源 库 间 运 输 。 维 管束 走向 和 结构 对 同化 物 运输 的 方向 有 重要 影 
响 , 叶 片 通 常 优先 向 与 其 有 直接 维 管束 相连 接 的 库 运 输 同 化 物 。 在 许多 植物 中 ,叶子 沿 其 茎 按 螺 旋 线 
有 规律 地 排列 ,每 隔 -一 定 的 叶片 数 即 有 一 叶片 位 于 沿革 的 特定 垂直 线 上 , 称 为 直列 线 (orthostichy)。 
在 直列 经 上 的 时 子 的 维 管束 通常 与 茎 中 同一 维 管 桌 直 接 相 通 ,成 熟 叶 也 通常 向 在 同一 直列 线 上 的 幼 
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叶 输 送 同 化 物 (图 10-6) 。 

4) 维 管束 的 并 接 (anastomosis) ” 当 植 物 维 管 束 因 植 物体 受到 伤害 或 修剪 被 切断 时 , 韧 皮 部 运 
输 也 会 发 生 改变 。 如 果 源 库 间 直 接 的 维 管束 被 切断 , 维 管束 间 就 会 发 生 并 接 使 源 库 间 的 运输 可 以 继 
续 进行 (图 10-6)。 


(A) A (B) 








图 106 放射 位 标记 从 源 叶 向 整 株 植 物 分 配 (Taiz 六 Zeiger 1998) 
寺中 放射 性 的 强度 用 叶片 颜色 的 浑 江 来 表示 。( 和 六) 用 CO% 伺 碾 单 片 甜菜 源 叶 ( 箭 头 所 指 叶 片 4 小 时 ,一 星期 后 整 
梯 植 物 的 吁 片 中 放射 性 强度 的 示意 图 。 叶 片 按照 叶 龄 顺序 用 数字 表示 ,时 抢 最 小 的 刚 葛 发 的 叶片 定 为 叶 1。 收 射 
性 标记 的 HC 主要 向 汶 时 上 方 ,与 之 在 同一 直列 线 上 的 库 时 中 分 配 iCB) 如 果 在 HCO% 己 嗯 后 刘 小 时 摘 去 在 饲 咽 时 
片 男 一 仙 的 所 有 源 叶 , 则 "*C 向 两 侧 的 库 时 部 进行 分 杞 ， 


2. 更 皮 部 运输 的 运输 量 

(]) 和 运输 量 的 表示 方法 ”物质 在 霹 虚 部 的 运输 量 是 很 大 的 。 通 常 可 以 用 两 种 方法 表示 起 皮 部 
的 运输 量 ,运输 速率 (vefiocity) 和 质量 运输 速率 (mass transfer rate) 。 

运输 的 速率 是 单位 时 间 内 物质 运动 的 距离 ,用 m/h 或 mmys 表示 。 在 不 同 植物 中 测 到 的 运输 速 
率 有 很 大 差异 ,大 约 范 围 在 0.3 一 1.5 mAh 之 间 , 平 均 约 1 mAh。 但 是 由 于 参与 运输 的 蔬 皮 部 或 筛 管 
的 截面 积 在 不 同 物种 和 不 同 植株 间 变 化 很 大 ,运输 速率 并 不 能 真正 反映 运输 的 数量 ,因此 用 质量 运输 
速率 来 表示 。 质 量 运输 速率 是 指 单位 截面 积 韦 皮 部 或 筛 管 在 单位 时 间 内 运输 物质 的 质量 ,常用 
gA mh) 或 gmrm2 ，s) 表 未 。 

《2) 运 给 速率 的 估算 和 测定 。 早期 比较 粗略 的 测定 运输 速率 的 方法 是 根据 某 个 亩 器 官 在 一 定 
时 间 内 的 增 重 来 估算 运输 速率 。 进 一 步 测 定 韧 皮 部 的 截面 积 , 即 可 经 计算 得 到 其 质量 运输 速率 。 如 
果 要 估算 绊 管 中 溶液 的 运输 速度 ,由 可 根据 物质 的 密度 和 溶液 中 该 物质 的 浓度 来 进行 估算 ， 邵 

饰 管 中 溶液 的 运输 速度 = 质量 运输 速率 + 物质 的 密度 二 物质 的 浓度 。 

运输 速率 可 以 用 放射 性 同位 素 的 方法 进行 测定 。 但 是 由 于 *C 的 放射 性 半 误 期 较 长 不 适合 用 于 

运输 速率 的 测定 ,因此 用 放射 性 半衰期 较 短 的 1C 放射 性 同位 素 进行 测定 。 


第 二 节 ”万 皮 部 运输 的 机 制 


韧 皮 部 运输 的 机 制 在 20 世纪 30 年 代 到 70 年 代 曾 经 是 倍 受 关注 的 研究 课题 。 

扩散 对 于 在 韦 皮 部 运输 中 溶质 的 运动 速度 而 言 ,速度 是 太 慢 了 。 饰 管 中 溶 质 运 动 的 平均 速度 可 
达 lm/h; 而 扩散 lm 奋 离 所 需 的 时 间 要 32 年 ,因此 扩散 不 可 能 是 初 皮 部 运输 的 主要 方式 。 

有 两 类 有 关 韧 皮 部 运输 机 制 的 假说 。 首 先是 主动 运输 机 制 ,认为 在 源 端 的 装载 和 库 端 的 印 出 ,以 
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及 潜质 在 筛 管 中 的 运输 过 程 都 是 需要 能 量 的 。 另 一 类 学 说 是 被 动 运输 机 制 ,认为 虽然 源 端 装载 和 库 
端 印 出 需要 能 量 , 但 是 第 管 运输 本 身 是 不 需要 能 量 的 ,这 个 过 程 所 消耗 的 能 量 是 用 于 维持 运输 细胞 功 
能 的 完整 性 ,或 者 将 渗 漏 的 粮 重 新 运 回 细胞 。 
一 、 压 力 流动 学 说 
压力 流动 学 说 是 目前 被 广泛 接受 的 有 关 破 皮 部 运输 机 理 的 假说 。 
(一 ) 压力 流动 学 说 


压力 流动 学 说 是 Ernst Miinch 在 1930 年 首先 提出 的 ,该 学 说 认为 第 管 的 液 流 是 靠 源 端 和 库 端 渗 
透 势 所 引起 的 膨 压 差 所 建立 的 压力 梯度 来 推动 的 (图 10-7)，。 
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图 10-7 ”压力 流动 学 说 示意 图 (Taiz & Zeiger 1998) 


源 庄 问 压 力 差 的 建立 过 程 是 这 样 的 ,在 源 端 十 皮 部 进行 洲 质 的 装载 , 洲 质 进 人 筛 管 分 子 后 细胞 浴 
透 势 下 降 园 时 水 势 也 下 降 , 于 是 木质 部 的 水 沿 水 势 梯度 进 人 得 管 分 子 , 筛 管 分 子 的 膨 压 上 升 ! 另 一 方 
面 ,在 运输 系统 的 库 端 ,由 于 官 皮 部 的 印 出 , 库 内 筛 管 分 子 的 溶质 减少 ,细胞 渗透 势 提高 ,同时 细胞 水 
势 也 提高 ,这 时 蔬 皮 部 的 水 势 高 于 木质 部 ,因此 水 沿 水 势 梯度 从 得 管 分 子 回 到 木质 部 ,引起 得 管 分 子 
脱 压 的 降低 。 这 样 就 在 源 端 和 产 端 形成 脱 压 差 。 由 于 源 - 库 端 的 膨 压 差 ,得 管 中 的 计 液 沿 压 力 樟 度 从 
源 向 库 运 动 。 第 管 中 汁 液 的 运动 本 身 并 不 需要 能 量 , 但 是 在 源 库 端 进行 的 装载 和 印 出 则 是 消耗 能 量 
的 。 能 量 主要 用 于 建立 和 维持 源 库 两 端的 压力 差 。 

在 韧 皮 部 的 运输 系统 中 ,得 板 极 大 地 增加 了 得 管 对 水 流 的 阻力 。 但 是 这 种 阻力 对 于 建立 和 维持 
源 - 库 两 端的 膨 压 差 却 是 十 分 必要 的 。 因为 如 果 没 有 第 板 的 阻力 , 筛 管 两 端的 脱 压 会 很 快 达到 平衡， 


因而 无 法 建立 起 源 - 库 晤 端的 膨 压 差 , 也 就 不 能 形成 筛 管 汁 液 的 集 流 。 
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值得 注意 的 是 , 蔬 皮 部 集 流 的 运动 是 道 水 势 梯度 进行 的 。 由 于 水 在 得 管 中 的 运动 尾 集 流 而 非 渗 
透 ( 筛 管 分 子 问 无 细胞 膜 ) ,因此 渗透 势 在 此 不 是 水 运动 的 动力 ,而 压力 差 才 是 水 运动 的 动力 。 同 化 物 
是 随 水 的 集 流 而 被 带动 在 筛 管 中 进 行 运输 的 。 

(二 ) 讨 力 流动 学 说 的 依据 
植物 害 皮 部 的 运输 机 制 如 果 符 合 压力 流动 学 说 ,就 必须 具备 以 下 条 件 ， 
1， 锯 管 间 的 入 六 必 须 是 开放 的 

如 果 饰 所 发 咎 堵塞 (如 P 漠 握 或 其 他 物质 ,会 对 集 流产 生 很 大 的 阻力 ,以 笃 集 流 万 法 产生 ,因此 
如 果 得 车 中 着 洲 是 以 集 流 形式 运动 则 得 孔 必 须 是 开放 的 。 

但 是 早期 的 电镜 观察 结果 是 不 支持 压力 流动 学 说 的 。 在 这 些 观察 中 常 发 现 盘 管 分子 的 孔道 是 被 
堵塞 的 。 其 原因 可 能 就 是 由 于 旋 法 在 短 管 分 子 的 保护 反应 发 生 之 前 将 细胞 的 结构 固定 下 来 。 因 为 往 
管 分 子 具 有 防止 漆 漏 的 保护 机 制 , 当 切割 或 固定 植物 材料 筛 管 导致 发 生 断 裂 或 活 漏 时 ,得 管 分 子 间 的 
筛 孔 会 过 速 被 耻 重 白 和 有 辟 胜 质 堵 塞 。 

近年 来 发 展 起 来 的 快速 冷冻 和 固定 技术 提供 了 上 哆 为 可 靠 的 对 得 管 分 子 的 观察 于 段 。 利 用 这 些 技 
术 得 到 的 电镜 结果 表明 筛 管 分 子 中 PP 蛋白 常 位 于 筛 管 分 子 的 外 周 或 者 分 布 在 整个 管 腔 , 位 十 锯 筷 的 
P 蛋白 座 孔 道 或 以 蕉 松 的 网 状 分 布 。 在 彰 药 科 , 甜 菜 ,、 豆 类 等 许多 植物 中 者 观察 到 这 样 的 第 筷 开 放 状 
态 。 这 些 观察 结果 是 符合 压 妃 流动 学 说 的 。 对 于 活 惧 植 怕 中 万 皮 部 过 输 的 直接 观察 是 说 明 送 管 分 子 
间 是 否 开 放 的 最 有 力 的 证 据 。 最 近 利 用 共 襄 焦 显 徽 镜 技术 对 簿 豆 (Yicia pa ) 中 得 管 分 子 在 活性 状 
态 下 菊 光 分 子 的 运输 过 程 进行 了 观察 ,结果 表明 筛 管 孔道 在 活体 中 是 开放 的 。 

2. 在 同一 稻 管 中 没有 站 各 运输 的 发 生 

根据 压力 流动 党 说 ,在 问 一 个 得 管 分 子 中 不 可 能 发 生 双 向 运输 (bidirectional transport) 。 因 为 溶 
质 在 筛 管 中 是 随 集 流 而 运动 的 ,而 集 流 在 一 个 第 管 中 只 能 有 一 个 方 辐 ,虽然 早期 有 实验 说 明 物 质 可 
以 在 初 皮 部 进行 双向 运输 ,但 是 溶质 在 韧 皮 部 的 双 问 运输 可 能 是 在 不 同 的 维 管 束 或 不 同 的 第 管 分 子 
中 进行 的 。 

对 于 筛 管 分 子 中 运输 方向 的 观察 一 般 是 通过 在 筛 管 中 装 入 示 踪 物 如 荧光 染料 ;然后 根据 示 踊 物 
的 运动 力 向 米 确 定 第 管 集 流 的 方向 ， 常 常 可 以 观察 到 示 踪 物 在 荃 的 不 同 维 管束 中 沿 不 同方 向 的 运 
动 ;在 叶柄 的 同一 维 管 东 中 也 可 以 观察 到 邻近 的 不 同 得 管 分 子 中 示 踪 物 锐 不 同方 向 的 运动 ,特别 是 妆 
叶片 处 于 库 - 源 转变 过 程 的 时 候 。 但 是 日 及 还 没有 确切 的 观察 证 据 表 明 在 同一 个 第 管 分 子 中 存在 双 
向 的 物质 运输 。 因 此 目前 对 和 巴 管 分 子 中 物质 运输 方向 的 观察 结果 是 支持 压力 流动 学 说 的 。 

3. 得 管 运输 本 身 并 不 需要 能 量 

虽然 能 量 对 于 维持 筛 管 分 子 的 结构 和 膜 的 完整 性 以 及 将 渗 漏 的 糖 重新 装 回 筛 管 需要 一 定 的 能 
量 , 但 是 在 得 管 中 的 运输 本 身 并 不 需要 能 量 ,因此 限制 ATP 的 供应 ,例如 低温 、 缺 氧 .代谢 抑制 剂 竺 不 
会 中 下 运输. 

一 些 可 以 耐 受 短期 低温 的 植物 比如 甜菜 ,使 其 叶柄 的 一 段 外 于 1 的 低温 ,这 时 组 织 的 呼吸 被 抑 
制 了 90%, 府 韧 皮 部 的 运输 在 受到 暂 短 的 捉 制 后 可 以 逐步 恢复 到 正常 水 平 ， 把 南瓜 (Cucwrbita pepo) 
叶柄 置 于 100 欠 的 握 气 和 黑暗 条 件 上 ,运输 部 位 的 有 氧 呼 吸 被 完全 抑制 但 是 运输 过 程 依 然 进行 。 因 
此 , 韧 皮 部 运输 本 身 并 不 是 一 个 耗 能 的 过 程 。 对 于 一 些 非 耐 寒 的 植物 如 豆 类 ,低温 处 理 叶 柄 或 用 旦 吸 
抑制 剂 处 理会 抑制 韧 皮 部 运输 ,但 电镜 观察 结果 表明 这 些 处 理会 造成 冯 管 分 子 间 得 孔 的 博 塞 ,因此 造 
成 运输 抑制 的 原因 可 能 是 第 孔 的 堵塞 而 非 不 能 满足 运输 的 能 量 需 求 。 

4. 在 源 端 和 库 端 存在 膨 压 差 
压力 流动 学 说 要 求 正 的 压力 梯度 ,在 源 端 的 入 符 分 子 的 膨 压 应 该 大 于 库 端 簿 管 分 子 的 膨 压 ,而且 
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压力 莽 应 足以 克服 得 管 的 盟 态 并 使 半 液 流速 达到 已 观察 到 的 水 平 。 

对 源 端 和 库 端 科 管 分 子 的 脱 压 可 以 进行 直接 测定 ,测定 的 基本 方法 是 通过 将 针 刺 人 昔 管 分 子 并 
把 和 针 相 连 的 计 力 感受 装置 与 细胞 内 部 连通 从 而 直接 测定 出 细胞 的 膨 压 。 早 期 比较 粗粮 的 测定 装 辕 
是 由 注射 针 和 简单 的 气压 计 组 成 , 当然 这 样 的 装置 是 很 难得 到 准确 数据 的 。 以 后 史 采 用 蚜虫 吻 针 的 
方法 ,让 蚜虫 将 吻 针 刺 人 入 管 分 子 , 然 后 将 易 针 与 虫 体 分 离 后 再 与 徽 压 厂 计 或 压力 传感器 连接 ,测定 
筛 管 分 子 的 脱 庄 。 因 为 蚜虫 的 哆 针 只 刺 人 单个 筛 管 分 子 并 且 不 会 造成 泄漏 ,所 以 这 一 方法 可 以 得 到 
谁 确 可 千 数 据 ,但 是 它 的 技术 难度 比较 大 。 根 据 目前 所 得 到 的 源 库 端 膨 太 的 测定 值 ,我 们 可 以 发 现 源 
端 总 是 具有 上 比 库 端 更 高 的 脱 压 值 。 

源 端 各 库 端 第 管 分 子 的 脱 压 值 也 可 以 通过 从 渗透 势 和 水 势 计算 得 到 。 根 据 这 样 的 计算 , 源 库 端 
脱 讨 的 压力 差 值 大约 是 0. 41MPa, 而 根据 得 管 集 流 的 速率 、 稍 管 的 阻力 和 长 度 等 计算 得 到 的 源 库 两 端 
所 需 的 脱 讨 差 值 是 0. 12~-0. 46MPa。 因 此 源 库 端 存在 的 脱 压 益 是 足以 推动 租 管 集 流 的 运行 的 ， 


二 、 其 他 韧 皮 部 运输 机 制 


在 较 里 期 的 对 刺 皮 部 运输 机 制 的 研究 中 还 曾 握 出 过 若干 其 他 的 假说 。 
1. 胞 间 连 络 束 和 胞 质 染 动 

在 对 第 管 的 活体 观察 中 曾 发 现在 第 管 中 存 在 一 些 束 状 的 结构 贯穿 包 和 孔 ,并 且 有 胞 质 颗粒 沿 这 些 
束 状 结 梅 运动 ， 根 据 这 样 的 观察 结果 提出 ;在 筛 管 中 有 束 状 的 胞 间 连 络 束 经 简 孔 穿越 一 序列 的 科 管 
分 子 , 第 管 中 可 以 有 名 个 这 样 的 连 络 束 , 一 些 束 可 以 向 一 个 方向 移动 而 男 一 些 束 则 向 相反 的 方向 移 
动 , 束 间 的 溶液 是 广 精 的 储藏 库 , 束 移动 的 能 量 来 自 筛 管 中 的 黄 糖 浓度 梯度 。 蕉 精 在 源 端 不 断 加 入 而 
在 库 端 不 断 秃 出 ,因此 形成 茵 糖 的 浓度 梯度 ,这 个 浓度 梯度 越 陡 运输 的 速率 就 越 快 。 
2. 了 重 白 收缩 推动 

这 个 假说 认为 第 管 中 存 在 的 大 量 卫 蛋白 可 以 在 筛 管 中 形 成 叶 以 收 缩 的 管状 纤 丝 并 组 成 案 状 的 网 
络 结构 ,P 蛋白 纤 丝 是 中 空 的 管状 丝 并 可 成 束 穿 过 饰 孔 , 在 其 中 可 以 发 生 微 蠕动 现象 推动 溶液 的 主动 

这 些 假说 推测 的 成 分 较 多 ,缺少 实验 的 证 据 。 日 前 被 普遍 接受 的 韦 皮 部 运输 机 制 仍然 是 压力 流 
动 学 说 。 

虽然 日 前 被 子 植物 的 大 部 分 实验 结果 支持 压力 流动 学 说 ,但 是 在 裸子 植物 中 却 有 所 不 同 。 裸子 
植物 的 肇 胞 间 并 不 具有 开放 的 筛 孔 ,电镜 观察 结果 表明 在 利 胞 的 第 和 孔 中 有 大 量 的 膜 并 与 细胞 的 滑 面 
内 质 网 相连 ,因此 裸子 植物 第 胞 的 结构 显然 不 符合 压力 流动 学 说 的 要 求 。 也 许 在 不 同 植物 中 稳 皮 部 
运输 具有 不 同 的 机 制 ， 














第 三 节 ”破水 化 合 物 的 装载 和 印 出 


碳水 化 合 物 在 沽 端的 装载 种 库 端 的 印 出 是 刺 皮 部 运输 动态 的 米 源 ,同时 碳水 化 合 物 的 运输 及 其 
分 配对 农业 生产 有 重要 的 意义 , 源 端 装载 对 时 的 光合 作用 和 库 端 各 出 对 果实 和 籽粒 的 产量 等 等 都 有 
极为 重要 的 影响 。 
一 、 韧 皮 部 的 装载 
(一 ) 卦 皮 部 装载 的 过 程 
1. 填 皮 部 装载 的 步 又 
韧 皮 部 装载 (ohloesm loading) 包 括 光 合 产物 从 成 熟 叶 片 中 时 和 岗 细 胞 的 叶绿体 运送 到 科 管 分 子 - 伴 
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胞 复合 体 的 整个 过 程 , 其 中 包括 二 个 步骤 ,第 一 个 步骤 是 光合 作用 产物 从 叶绿体 外 运 到 细胞 质 。 在 白 
天 ,光合 作用 生产 的 磷酸 丙 糖 从 叶绿体 外 运 到 细胞 质 ,然后 转化 为 苏 糖 ;在 夜里 ,叶绿体 中 的 淀粉 水 解 
为 殴 欧 糖 ,之 后 被 运送 到 细胞 质 并 转化 为 莫 糖 ;第 二 个 步骤 是 蓉 糖 从 叶 册 细胞 运输 到 叶片 小 叶 吐 的 季 
管 分 子 - 伴 胞 复合 体 附 近 。 这 个 过 程 往往 只 涉及 几 个 细胞 的 距离 ,因此 也 称 为 短 喉 离 运输 (short-dis- 
tance transport) ;第 三 个 步骤 是 筛 管 分 子 装载 (sieve element loading)， 即 蘑 糖 进 人 筛 管 分 子 - 伴 胞 复 
合体 的 过 程 。 

芒 精 和 其 他 溶质 进 人 筛 管 后 ,就 会 随 集 流 被 运 出 源 器 官 , 称 之 为 输出 Cexport) 。 而 通过 维 管 系统 
只 源 向 库 的 运输 则 称 为 长 距离 运输 (long-distance transport)。 
2. 蔓 皮 部 装载 的 途径 

光合 产物 的 梓 皮 部 装载 可 以 通过 质 外 体 途 径 Capoplastic pathway) 也 可 以 通过 共 质 体 途 径 (sym- 
plastic pathway){ 图 10-8) 。 不 同 植物 可 能 采用 不 同 的 途径 。 由 于 草皮 部 装载 是 指 从 叶 岗 细胞 到 筛 管 
分 子 - 伴 胞 复合 体 的 全 过 程 , 涉 及 许多 细胞 ,对 于 共 质 体 途 径 来 说 ,首要 条 件 是 参与 此 途径 的 细胞 间 都 
具有 天 量 的 胞 间 连 兹 ;而 质 外 体 途 径 并 不 意味 着 全 过 程 都 是 在 质 外 体 中 进行 ,只 要 在 此 途径 中 任何 步 
又 必须 经 过 质 外 体 ,那么 这 个 途径 就 是 质 外 体 途径 的 制皮 部 装载 ,因此 存在 这 样 的 可 能 性 妇 荣 个 熏 皮 
部 装载 是 质 外 体 迁 径 的 ,而 第 管 分 子 装载 却 是 通过 共 质 体 的 。 
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细 胸 壁 ( 质 外 体 ) 


Ss 亏 皮 部 毒 整 细胞 





图 10-8 韧 皮 部 装载 途径 示意 图 (Taiz & Zeiger 1998) 
韦 皮 部 的 压 载 可 以 通过 共 策 体 途 径 5A) 也 果 忆 通过 质 外 柱 途 径 (B) 。 


(二 ) 植物 韦 皮 部 装载 的 类 型 


毛皮 部 装载 类 型 是 和 小 叶 赎 伴 胞 类 型 .得 管 分 子 - 伴 胞 复合 体 与 周围 细胞 间 胞 问 连 丝 的 密度 以 及 
糖 的 运输 形式 等 因素 相关 的 。 

官 皮 部 装载 的 途径 首先 取决 于 伴 胞 类 型 和 筛 管 分 子 - 伴 胞 复合 体 与 周围 细胞 胞 间 连 丝 的 密度 。 
在 本 意 有 关 伴 胞 的 内 容 中 我 们 已 经 介绍 了 伴 胞 的 三 种 类 型 , 即 普通 伴 胞 、 转 移 细 胞 和 中 间 细 胞 ， 普 通 
伴 胞 和 转移 细胞 除了 与 第 管 分 子 间 有 大 量 胞 间 连 丝 外 ,与 周围 的 其 他 细胞 缺少 胞 间 连 丝 的 连结 ,因此 
光合 产物 进入 系 管 必须 经 过 质 外 体 的 途径 。 而 中 间 细 胞 与 周围 细胞 向 有 大 量 的 胞 间 连 丝 存 在 ,因此 
光合 产物 可 以 经 过 共 质 体 的 途径 进入 第 管 。 

饰 管 分 子 - 伴 胞 复合 体 与 周围 细胞 胞 间 连 丝 的 密度 在 不 同 植物 种 属 中 有 相当 大 的 差异 。 一 般 可 
饼 稳 据 其 密度 的 天 小 分 为 类 型 1 ,类 型 2a 和 类 型 2b, 即 有 大 量 胞 间 连 丝 存在 ,有 中 等 密度 的 胞 间 连 丝 
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仓 在 和 几乎 无 胞 间 连 丝 存在 三 种 类 型 。 不 同类 型 间 胞 间 连 丝 的 密度 差异 约 有 10 售 , 从 类 型 ] 到 类 并 
2b 的 差异 可 达 1000 倍 ， 

除了 结构 特征 外 , 才 皮 部 装载 的 途径 还 与 所 运输 糖 的 形式 有 关 。 以 葵 糖 为 局 化 物 运输 形式 的 植 
物种 局 天 多 数 孝 利用 质 外 体 韦 皮 部 装载 途径 ,这 些 植物 在 小 叶脉 中 的 伴 胞 类 型 通常 为 普通 伴 胞 或 转 
移 细 胞 ,在 簿 管 分 子 - 伴 胞 复合 体 与 周围 细胞 间 很 少 有 胞 间 连 经 ,为 类 型 ?2b。 例 如 甜菜 ,许多 辟 科 植物 
等 。 而 具有 共 质 体 荐 皮 部 装载 途径 的 植物 种 属 除 芒 粮 外 还 运输 棉 子 糖水 苏 糖 等 多 聚 糖 ,这 类 植物 的 
小 叶脉 通常 具有 中 间 细 胞 类 型 的 伴 胞 ,在 得 管 分 子 - 伴 胞 复合 体 与 周围 细胞 之 问 有 大 量 的 胞 问 连 丝 ， 
为 类 型 1, 例 如 锦 紫 苏 (Colews bliumei) 西戎 斯 CCueayAita pepo) 和 和 甜瓜 (Cueurnis mmelo) 等 。 

当然 ,这 样 的 区 分 特性 并 非 是 一 成 不 变 的 ,另外 还 存在 许多 中 间 的 类 型 。 许 多 植物 小 叶脉 的 筛 管 
分 子 - 伴 胞 复合 体 与 周转 细胞 间 有 大 量 胞 间 连 丝 , 但 是 所 运输 的 糖 却 不 是 棉 子 糖 或 水 苏 糖 ,它们 的 伴 
胞 类 型 也 不 是 中 间 细 胞 。 在 同一 植物 中 可 以 有 混合 的 装载 途径 ,例如 赛 糖 通过 共 质 体 装载 而 芒 糖 通 
过 质 外 体 装 载 ,不 同 的 精通 过 不 同 途 径 平 行 地 进 人 不 同 的 得 管 分 子 - 伴 胞 复合 体 。 不 同 的 万 皮 部 装载 
途径 还 可 以 发 生 在 不 同等 级 的 叶 肪 中 , 质 外 体 途 径 的 官 皮 部 装载 发 咎 在 较 高 等 级 的 叶 腾 中 ,此 质 体 途 
征 的 毛皮 部 装载 发 生 在 较 低 等 级 的 叶脉 因此 ,毛皮 部 的 装载 可 能 还 有 其 他 的 类 型 和 装载 机 制 有 待 
我 们 去 揭示 。 

扎 应 部 和 周转 细胞 的 联系 程度 具有 很 强 的 种 属 特性 ， 例 如 在 双子 叶 植物 的 科 中 大 约 只 有 10% 的 
科 , 其 中 的 植物 共有 两 种 以 上 的 增 皮 部 和 周围 细胞 的 联系 类 型 :而 大 多 数 的 科 , 其 中 的 植物 都 采用 同 
一 的 联系 类 型 。 在 初 皮 部 和 周转 细胞 间 有 大 晤 胞 间 连 丝 的 植物 道 常 是 树木 . 治 木 或 芯 本 植物 ;而 草本 
植物 是 比较 典型 的 韦 皮 部 和 周围 细胞 之 间 缺 少 胞 间 连 丝 的 植物 。 从 全 球 的 植物 分 布 来 看 ,在 十 皮 部 
和 周围 细胞 间 有 大 量 胞 间 连 丝 的 植物 往往 分 布 在 热带 和 亚热带 地 区 ;而 在 而 度 部 和 周 畏 细 胞 间 不 号 
胸 间 连 经 的 植 牧 则 常生 活 在 寒冷 和 干燥 的 气候 条 件 。 因 此 有 人 认为 ,低温 和 水 分 亏 缺 会 引起 共 质 体 
运输 受阻 , 质 外 体 装载 是 植物 对 这 种 不 利 环 境 条 件 的 适应 性 反应 。 


(三 ) 通过 质 外 体 途 径 的 韧 皮 部 装载 


1!， 声 皮 部 的 装载 存在 质 外 体 途 径 

有 许多 实验 的 证 据说 明 在 韧 皮 部 的 装载 中 存在 经 过 质 外 体 的 途径 。 

{1) 质 外 体 中 存在 被 运输 的 糖 ”如 果 韧 皮 部 需要 经 过 质 外 体 , 那 么 在 质 外 体 中 就 应 该 检测 到 被 
运输 的 精 。 实 验 琢 明 在 甜菜 .大 豆 等 以 蔗糖 为 主要 运输 形式 的 植物 中 质 外 居 中 的 精 以 蔗糖 为 主 , 如 采 
改变 蔗糖 的 向 外 输出 也 相应 地 改变 蔗糖 在 质 外 体 的 水 平 或 者 流速 ;利用 "C 同 位 素 方法 证 明 , 当 用 
CO, 饲 喂 甜 菜 叶 片 后 ,放射 性 很 快 出 现在 质 外 体 中 ,因此 质 外 体 中 的 划 糖 来 自 光 合 细 胞 。 

C2) 质 外 体 的 糖 可 以 进入 昔 营 分 子 在 甜菜 .和 总 , 训 豆 . 功 麻 叶 秋 海棠 (CRicinas commaunis) 等 
多 种 植物 中 都 观测 芭 ; 当 对 作为 库 的 叶片 施加 外 源 糖 时 , 糖 会 汇聚 到 小 叶脉 中 的 第 管 分 子 - 侍 胞 复 台 
体 中 。 因 此 质 外 体 中 的 糖 是 可 以 被 吸收 进入 得 管 的 。 

(3) 跨 膜 运输 的 抑 著 作用 对 氨 高 冬 芋 网 酸 (p-chloromerecuribenzenesulfonic acid,PCMBS) 是 
抑制 蘑 糖 跨 膜 运 输 的 抑制 剂 ,但 是 它 自身 不 能 跨 膜 进 人 闪 质 体 。 如 果 用 PCMBS 抑制 某 些 植物 ,例如 
甜菜 ,、 碍 宫 、 怠 豆 等 对 质 外 体 糖 的 吸收 ,同样 也 会 抑制 叶片 的 糖 的 输出 ， 因 此 在 这 些 植物 中 , 户 糖 从 光 
合 细 胞 到 第 管 分 子 - 伴 胞 复合 体 的 短 距离 运输 可 能 涉及 了 蕉 糖 从 质 外 体 进 入 共 质 体 的 过 程 。 

通过 转基因 技术 使 苹 茄 质 外 体 中 产 和 牛黄 糖 的 型 解 酶 --- 莽 糖 酶 ,结果 植株 的 生长 很 慢 , 夜间 证 粉 
的 转化 受 阳 ,表明 其 糖 在 质 引 体 的 水 解 会 捉 制 昔 粮 的 运输 ,因此 这 些 植物 的 莅 糖 运输 有 质 外 体 途 径 的 
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2. 质 外 体 途 径 的 芒 精 吸收 是 需 能 的 过 程 

在 输出 芒 糖 的 十 片 中 蔗糖 在 筛 管 - 伴 胞 复合 体 的 浓度 要 高 于 叶肉 细胞 中 妨 糖 的 浓度 。 在 厨 菜 中 ， 
叶肉 细胞 的 渗透 势 大 约 是 一 1. 3MPa ,而 得 管 分 子 - 伴 胞 复合 体 的 渗透 势 大 约 是 一 3. 0MPa。 这 种 渗透 
芍 的 差别 主要 是 由 于 芒 精 浓度 的 差别 造成 的 。 但 是 蔗糖 运输 方向 是 从 叶肉 到 得 管 - 伴 胞 复合 体 ,同时 
芒 粮 又 是 不 带电 荷 的 分 子 , 因 此 薛 糖 的 短 蝶 离 运输 是 一 个 逆 化 学 势 梯度 的 富 集 .浓缩 过 程 。 从 理论 上 
讲 这 个 过 程 是 一 个 消耗 能 量 的 过 程 。 佑 计 作 为 能 源 ( 提 供 ATP)? 所 消耗 的 莽 糖 可 能 占 其 运输 总 量 的 
1.4%。 外 加 ATP 可 以 促进 蔗糖 的 输出 量 , 提 高 芳 精 在 质 外 体 的 转换 率 。 如 果 用 呼吸 抑制 剂 ,如 二 确 
基 鞭 琴 (DNP) 抑 制 植物 呼吸 ,降低 ATP 水 平 , 外 源 蔗糖 的 装载 就 会 受阻 。 
3. 质子 - 黄 糖 共 运 输 

芯 糖 的 跨 膜 运 输 是 需 能 的 主动 运输 过 程 。 主 动 运输 通常 利用 代谢 产生 的 ATP, 可 以 有 初级 主动 
运输 和 次 级 主动 运输 两 种 方式 。 主 动 运输 中 膜 蛋 白 通过 使 用 水 解 ATP 产生 的 能 量 直 接 将 溶质 逆 电 
化 学 势 梯度 跨 膜 运输 。 在 植物 中 ,初级 主动 运输 的 ATP 酶 是 质子 泵 。 对 于 次 级 主动 运输 ,溶质 的 道 
电化 学 势 的 跨 膜 运动 并 非 直 接 利用 ATP 水 解 的 能 量 , 而 是 利用 初级 主动 运输 的 ATP 酶 或 质子 泵 所 
建立 的 质子 梯度 进行 运输 。 








质子 泵 将 质子 友 出 细胞 , 在 质 外 体 中 形成 较 高 
入 分 子 的 质子 浓度 ,建立 起 细胞 内 外 的 质子 梯度 。 质 外 体 
pe YS 中 的 质子 趋向 于 向 细胞 内 扩散 ,在 细胞 膜 上 的 特殊 
pe 载体 可 以 利用 质子 的 顺 电 化 学 梯度 的 扩散 将 细胞 外 
的 溶质 蔬 糖 与 质子 共同 转运 至 细胞 内 ,这 种 运输 方 
式 称 为 天 糖 -质子 同 向 共 运 输 (sucrose -proton sym- 
port) 或 共 运 输 (cotransport) (图 10-9》。 负 责 这 样 运 
输 的 载体 称 为 苏 糖 -质子 共 运 输 载体 (sucrose-proton 
symporter)。 从 质 外 体 向 第 管 分 子 - 伴 胞 复合 体 的 装 
载 就 是 通过 这 样 的 运输 方式 进行 的 。 例 如 ,在 乔 豆 
中 如 果 提 高 质 外 体 中 的 pH 会 碱 少 外 施 茵 糖 向 第 管 
分 子 和 伴 胞 的 运输 。 这 结果 是 和 芒 精 -质子 同 向 运 
输 的 假说 相符 的 。 因 为 质 外 体 pH 的 提高 意味 着 质 
| 外 体 中 质子 浓度 的 降低 ,这 样 就 会 降低 跨 膜 的 质子 
-nl | ”电化 学 梯度 ,因而 减 小 推动 菠 糖 -质子 共 运 输 的 能 
3 量 。 
分 子 生物 学 的 研究 结果 进一步 确定 了 这 一 候 
Se 说 。 用 免疫 学 方法 确定 了 质子 泵 存在 于 伴 胞 和 转移 
图 198 广 糖 质子 癌 向 运输 示意 图 (Teiz % Zeiger 细胞 的 质 膜 上 。 在 转移 细胞 中 ,质子 泵 主要 集中 于 
0 细胞 内 拉 的 质 腊 面 上 ,这 些 部 位 主要 而 向 维 管束 征 
和 维 管 薄 壁 细胞 , 正 是 蔗糖 从 质 外 体 向 筛 管 分 子 伴 胞 -复合 体 运输 的 界面 。 在 拟 南 芥 菜 中 已 经 克隆 得 
到 一 种 蔗糖- 质子 共 运 输 载体 SUC2, 这 个 载体 是 和 质子 东 在 韧 皮 部 伴 胞 中 共同 定位 的 。 这 种 位 置 上 
的 相关 性 可 能 表明 ,质子 泵 形成 质子 梯度 而 芒 糖 -质子 共 运 输 载 体 则 利用 质子 梯度 运输 蔗糖 。 在 车 前 
草 (Plantago major? 时 片 逐步 成 熟 的 过 程 中 ,叶片 由 尖 向 基 逐 步 发 生 从 库 到 源 的 转变 ,而 莽 糖 -质子 共 
运输 载体 SUC2 也 同步 进行 表达 ,说 明 叶 细胞 光合 产物 的 输出 需要 SUC2 的 参与 。SUC2 已 在 多 种 植 
物 中 克 姓 并 定位 在 韧 皮 部 的 伴 胞 。 除 了 SUC2 之 外 ,在 烟草 、 马 铃 昔 和 番 茵 中 还 发 现 另 一 种 臣 糖 - 质 
子 共 运 输 载体 , 称 为 SUT1。 这 种 芒 糖 -质子 共 运 输 载体 不 是 定位 于 伴 胞 而 是 定位 在 第 管 分 子 的 质 膜 ， 
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( 质 外 体 ) 




















但 是 由 于 得 管 分 子 没有 细胞 核 和 核糖 体 ,因此 SUT]1 只 能 在 伴 胞 中 合成 。 

蔗糖 -质子 共 运输 载体 从 质 外 体 向 得 管 分 子 运输 蔗糖 受到 得 管 分子 的 渗透 势 或 者 膨 压 的 调节 。 
当 筛 管 分 子 中 脱 压 降低 到 一 定 值 时 就 会 补偿 性 地 促进 装载 (因为 苏 糖 浓度 的 提高 可 以 促进 水 分 吸收 
从 而 提高 细胞 脱 压 )。 苏 糖 的 装载 也 受到 蕊 糖 浓 度 的 调节 , 质 外 体 芒 糖 浓 度 提高 时 会 增加 芒 糖 共 运 输 
载体 的 装载 。 

芒 糖 从 叶肉 细胞 外 运 的 机 制 日 前 还 不 清楚 。 苏 糖 外 运 可 以 被 质 外 体 中 的 钾 所 促进 ,因此 适当 施 
肥 可 以 增加 向 库 的 运输 从 而 促进 库 器 官 的 生长 。 


(四 ) 通过 共 质 体 途 径 的 制皮 部 闭 载 


1. 存在 共 质 体 途 径 韧 皮 部 装载 

在 共 质 体 的 装载 途径 中 ,细胞 则 存在 胞 则 连 丝 是 共 质 体 运 输 的 必要 条 件 。 在 前 述 的 蕊 虚 部 伴 胞 
类 型 一 节 中 ,我 们 已 经 介绍 了 中 间 细 胞 与 周围 细胞 间 有 大 量 胞 间 连 缘 存 在 。 因 此 具有 中 间 细 胞 类 型 
伴 跑 的 植物 中 ,十 皮 部 装载 可 能 利用 共 质 体 途 径 。 电 镜 观 察 结果 表明 在 许多 植物 中 簿 管 分 子 和 伴 胞 
之 间 以 及 锯 管 分 子 - 伴 胞 复合 体 与 周围 细胞 间 都 具有 大 量 的 胞 疗 连 丝 。 利 用 显 币 注射 的 方法 将 不 能 
跨 膜 扩散 的 荧光 染料 注射 到 叶肉 细胞 ,发 现 荧光 染料 可 以 从 叶肉 细胞 扩散 到 小 叶脉 ,或 者 反 过 来 从 中 
间 细 胞 到 维 管束 藉 和 叶肉 细胞 ,但 是 ,还 没有 证 明 荣 光 染 料 是 否 能 够 通过 共 质 体 进 入 病 管 分 子 。 当 
然 , 细 胞 各 有 上 胞 则 连 丝 的 存在 并 不 能 说 明光 合 产物 的 运输 一 定 通过 共 质 体 的 途径 。 

在 篇 紫 苏 属 (Coleas) 中 ,内 源 糖 装载 对 PCMBS 抑制 剂 的 处 理 不 敏感 ,而 外 施 糖 装载 进 人 得 管 分 
子 过 程 却 被 PCMBS 所 抑制 ,说 明光 合作 用 生产 的 糖 并 不 是 通过 质 外 体 途 径 进 人 科 管 。 南 瓜 的 维 管 
束 精 细胞 和 伴 胞 间 存 在 大 量 胞 间 连 经 , 笨 时 它 的 主要 运输 糖 是 水 苏 糖 , 利 用 *C 标记 分 析 质 外 体 糖 分 ， 
表明 质 外 体 缺 少 水 苏 糖 ,因此 糖 可 能 是 在 共 质 体 进 行 运输 。 

2. 糖 共 质 体 装载 的 机 制 

短 管 六 液 的 组 成 和 韦 皮 部 中 其 他 组 织 的 溶质 的 组 成 是 不 同 的 ,因此 被 运输 的 糖 在 源 中 必定 要 进 
行 选择 。 在 质 外 体 装载 途径 中 ,如 果 假 设 被 运输 的 糖 从 叶肉 细胞 运 出 和 从 质 外 体 运 入 筛 管 分 子 - 伴 胞 
复合 体 都 是 通过 膜 上 的 特异 性 载体 ,那么 糖 的 选择 性 运输 是 可 以 理解 的 。 但 是 对 于 共 质 体 途 径 的 装 
载 就 比较 难以 理解 ,由 于 胞 间 连 丝 只 是 细胞 间 非 特异 药 运 输 通道 (对 小 分 子 来 说 ) ,很 难 解释 胞 间 连 丝 
如 何 对 被 运输 精进 行 选择 ,此 外 得 管 分 子 - 伴 胞 复合 体 通 常 具有 较 高 的 脱 压 和 糖 浓 度 , 而 向 其 运输 同 
化 物 的 细胞 却 具有 较 低 的 脱 压 和 糖 深 度 , 细 胞 如 何 维持 糖 通过 胞 闻 连 丝 从 低 流 度 向 高 浓度 逆 浓 度 梯 
度 进行 运输 也 是 一 个 难以 解释 的 问题 。 因 此 在 共 质 体 的 韧 皮 部 装载 途径 中 还 存在 一 个 利用 特异 性 腊 
载体 以 外 的 控制 机 制 。 

Robert Turgeon 提出 一 个 非 运输 糖 在 
伴 胞 和 筛 管 分 子 中 转变 为 运输 糖 的 神 型 ,用 

















乃 疗 连 兹 


以 解释 通过 胞 间 连 丝 的 共 质 体 韧 皮 部 装载 i f 一 
的 选择 性 和 逆 浓 度 梯度 运输 的 问题 , 称 之 为 UL 层 业 “3 _， 藤 入 Me a'. 
事 合 物 陷 妍 模型 (polymer-trapbping model) WE 禄 子 粮 2 


(图 10-10)。 率 合 物 陷阱 模型 认为 :叶肉 细 
胞 撑 合 作用 中 产生 的 茵 糖 和 肌 醇 半 和 乳糖 并 

通过 胞 间 连 经 从 维 管束 精细 胞 扩散 进入 中 维 管束 辅 细胞 中 间 细 胞 第 分 子 
间 细 胞 后 ,在 中 间 细 胞 中 苏 糖 被 用 子 合成 杭 
子 糖 和 水 苏 糖 因而 被 消耗 掉 , 这 样 就 维持 了 
蓄 粮 从 维 管束 鞘 细 胞 到 中 间 细 胞 的 大 浓度 


10-10 ” 亭 合 物 陷 阱 模型 
(Taiz & Zeiger 1998) 
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梯度 的 运输 ,同时 由 于 合成 的 棉 子 糖 和 水 苏 糖 具有 较 大 的 分 子 质 量 而 无 法 通过 扩散 经 胞 辣 连 丝 回 到 
维 管 束 精细 艳 . 而 中 间 损 胞 和 得 管 分 子 间 的 胞 间 连 丝 的 较 大 通 透 性 可 以 允许 中 间 细 胞 中 合成 的 棉 子 
糖 币 水 苏 糖 扩 散 进 入 筛 管 分 子 , 这 样 被 运输 的 糖 ( 棉 子 糖 和 水 苏 糖 ) 在 中 间 细 胞 和 入 管 分 子 中 就 会 提 
高 。 根 据 傅 合 物 陷阱 模型 可 得 如 下 推论 ;中 蒂 糖 在 叶肉 细胞 中 的 深度 应 该 高 于 中 间 细 胞 ;多 棉 子 糖 和 
水 渭 糖 合成 所 需 的 酶 应 该 位 于 中 间 细 胸 ; 吧 分 子 质量 大 于 餐 糖 的 分 子 不 能 通过 维 管 桌 藉 细胞 和 中 间 
名 胞 同 的 胞 间 连 经 。 大 其 生物 化 学 的 和 免疫 党 的 实验 证 明 , 所 有 的 棉 子 糖 和 水 苏 糖 合成 所 需 的 酶 惰 
定位 在 中 间 细 胞 的 。 

Gamalei 和 Aart van Bel 提出 另 模型。 认为 大 多 数 水 荔 精 尾 在 叶肉 细 哆 中 合成 ,然后 运送 到 细 
胞 的 内 质 网 往 , 内 质 网 可 以 通过 胞 间 连 丝 从 时 内 细胞 请 伸 到 中 间 细 胞 。 


(五 ) 扩散 进入 握 皮 部 的 其 他 物质 


除了 碳水 化 合 物 外 ,在 得 管 眷 液 中 还 有 一 些 含 虹 较 低 的 物质 ,例如 有 宙 酸 .植物 激素 等 。 这 些 物 
质 进 人 簿 管 可 能 仅仅 通过 跨 质 膜 的 扩散 或 者 被 劲 的 运输 载体 , 也 可 能 通过 共 质 体 扩 散 , 这 些 物 质 一 王 
进 人 得 答 将 随 集 流 被 运输 。 许 多 施加 在 植物 的 物质 , 例如 杀 草 剂 , 杀 真 萌 剂 等 之 所 以 可 以 随 往 管 集 流 
运输 是 因为 它们 可 以 适当 的 速度 跨 膜 扩散 进 人 筛 管 ; 同 时 这 样 的 扩散 速度 浆 不 至 于 在 随 集 流 适 输 到 
达 库 的 过 程 中 使 其 扩散 出 得 管 造成 流失 。 对 于 如 酸性 的 物质 在 进 人 得 管 后 ,由 于 簿 管 中 低 王 ' 环境 因 
此 带 负电 荷 , 带 电荷 的 物质 通常 难以 跨 膜 扩散 ,这 样 弱 酸 作 的 物质 总 会 被 限制 在 簿 管 中 随 集 流 输送 。 


二 、 韧 皮 部 的 印 出 
(一 ) 韦 皮 部 外 出 的 过 程 


荐 皮 部 抒 出 (phloem unloading) 是 指 初 皮 部 进行 输出 的 同化 物 在 库 端 被 返 出 初 皮 部 并 被 名 近 午 
长 或 镶 存 组 织 所 吸收 的 过 程 。 韧 皮 部 的 印 出 从 某 种 意义 上 讲 是 十 皮 部 装载 的 道 过程 将 同化 物 运输 
到 库 , 伪 如 新 生 的 嫩 叶 ,生长 的 根 、 种 子 、 储 藏 某 等 等 的 过 程 叫 输 和 人 {import) 。 在 输出 到 达 库 组 织 后 ， 
同化 物 将 经 坊 以 下 步 又 进行 韧 皮 部 各 出 ; 

首先 , 茧 糖 等 运输 精 被 输送 引得 管 分 子 , 称 为 得 管 分 子 卸 出 Csieve-element unloading) ; 糖 被 运 出 
第 管 分 子 后 ,经 过 一 个 短 距离 运输 (short-distance transbort) 被 运输 到 库 细 胞 ,这 一 过 程 岂 称 之 为 得 等 
分 子 后 运输 (post-sieve element-transport) , 库 组 织 中 接收 被 运输 糖 的 细胞 叫 接收 细胞 (receiver cell) ， 
最 后 , 糖 被 库 细 胞 存储 或 代谢 ， 

这 个 全 过 程 即 韦 皮 部 印 出 。 


(二 ) 而 皮 部 印 出 的 质 外 体 和 共 质 体 途 径 


存 库 端 , 同 化物 从 筛 管 分 子 到 接收 细胞 既 可 以 通过 质 外 体 的 途径 也 可 以 通过 共 质 体 的 途 和 在 .但 
是 同化 物 的 外 出 比 同化 物 的 装载 要 复杂 得 多 。 这 是 由 于 危 出 可 以 发 生 在 成 熟 韧 皮 部 的 任何 地 方 , 此 
外 不 同 库 的 结构 和 功能 变化 非常 大 , 它 可 以 是 幼 嫩 的 生长 叶 或 根 , 可 以 是 镶 藏 葵 或 根 , 也 可 以 是 种 子 
和 果实 ,因此 对 于 植物 米 说 并 没有 固定 的 印 出 模式 ， 

不 同 植物 以 及 不 同 组 织 器 官 可 能 具有 不 同 的 刺 皮 部 印 出 类 型 (图 10-11)。 一 些 双子 叶 植 物 如 茄 
某 、 烟 此 的 幼 叶 的 细胞 间 有 有 大量 的 胞 间 连 丝 , 用 抑制 糖 质 外 体 吸 收 的 抑制 判 如 PCMBS 和 忽 氧 都 不 能 
抑制 这 些 组 织 的 糖 的 印 马 ,内 此 它们 的 官 皮 部 逢 出 叮 能 采用 共 质 体 的 途径 。 但 是 在 间 子 叶 植 物 如 主 
来 中 、 藉 管 和 伴 胞 与 周围 细胞 间 缺 少 胞 间 连 丝 , 因 此 可 能 采用 质 外 体 途 径 进行 韧 度 部 的 卸 出 ， 在 初生 
根 的 分 后 组 织 和 什 长 区 可 能 是 共 质 体 途 径 的 韧 皮 部 务 出 。 而 在 其 他 库 器 官 , 韦 皮 部 印 出 则 可 能 经 质 
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外 体 途 径 ， _ 志 皮 部 印 出 途径 








稳 皮 部 印 出 过 程 中 的 共 质 体 的 步 又 可 二 全 生生 光环 汪 相 了 
能 发 生 在 第 管 分 子 - 伴 胞 复合 体 的 部 位 ,也 可 nil = = = 
能 发 生 在 远离 饰 管 分 子 - 伴 胞 复合 体 的 部 位 ， 三 
例如 在 种 子 发 育 过 程 中 ,胚胎 组 织 和 母体 组 CR 本 
织 间 缺 少 共 质 体 的 连接 ,因此 韧 皮 部 的 向 出 WE ER = 
过 程 中 必然 有 质 外 体 的 运输 步骤 ,但 是 糖 从 和 
得 管 的 印 出 却 是 共 质 体 的 , 糖 从 共 质 体 进 人 措 收 细胞 
质 外 体 并 非 在 筛 管 分 子 - 伴 胞 复合 体 而 是 在 类 U2A 
官 皮 部 到 胚胎 组 织 过 程 中 的 其 他 部 位 。 在 Ase (OP) (GS 二 纤 
甜菜 的 根 和 甘蔗 的 蕉 等 储存 库 中 也 可 能 有 
质 外 体 的 韧 皮 部 外 出 步 又。 在 这 些 储藏 组 
织 中 植物 积累 了 大 量 的 糖 ,形成 很 高 的 细胞 i 
脱 压 ,这 对 于 共 质 体 的 运输 是 不 利 的 , 因为 ED 他 
糖 可 能 沿 浓度 梯度 和 斥 力 梯度 返 加 第 管 ,而 (C) 接收 细 有 
质 外 体 途 径 则 可 以 避免 芒 糖 通过 基质 体 回 0 
流 。 在 甜菜 中 ,用 标记 方法 证 明 糖 在 主根 中 名 机 前 区 村 《ageiay | 质 了 
进入 质 外 体 ,说 明 存在 质 外 体 的 步骤 。 提 贸 一 4 流光 有 

在 共 质 体 的 韧 皮 部 印 出 中 , 莽 糖 从 解 管 此 个 ”四 呈 革 三 轩 7， 庆生 ] | 流 兴 
分 子 通过 胞 间 连 丝 直接 进入 库 组 织 的 细胞 ， pad 
在 那里 蔗糖 被 代谢 产生 能 量 或 形成 储存 和 各 考生 。 红 病 | 条 闪 





生长 所 需 的 物质 。 但 是 在 质 外 体 的 途径 中 ， 


被 运输 的 糖 在 质 外 林 中 可 能 发 生 部 分 地 转 图 1011 仙人 
的 玫 皮 部 色 出 类 型 (Taiz 六 Zeiger 1998) 
化 。 例如 茧 糖 可 以 被 转化 酶 水 解 成 葡萄 糖 ( 态 ) 共 质 体 的 官 皮 部 务 出 途径 ; (B) 质 外 体 的 蔬 皮 部 部 出 途径 。 司 化 物 
和 困 糖 ,然后 进入 细胞 。 在 库 组 织 中 存 定 许 徊 出 到 质 外 体 可 以 发 生 在 第 管 分 子 - 伴 胞 复合 体 处 ,也 可 以 在 初 点 部 名 
多 单 糖 的 载体 , 这 似乎 是 和 上 述 假 设 啤 合 出 途径 中 的 其 他 部 位 ;(C) 藤 精进 入 接收 细胞 的 可 能 方式 。 闵 糖 进 人 质 
， 外 体 后 被 细胞 壁 薄 糖 本 分 解 为 葡萄 糠 和 果糖 之 后 被 接收 细胞 吸收 中 ,或 
的 。 对 于 有 些 植物 来 说 , 质 外 体 中 蔗糖 的 水 者 直接 被 接收 细胞 吸收 回 ; 芒 精 进入 接收 细胞 的 细胞 质 后 可 以 被 细胞 项 


解 维持 了 质 外 体 中 低 的 莽 糖 深度, 这样 利于 花 精 酶 分 解 加 ,或 者 直接 进 人 液 泡 图 ;在 液 泡 中 蔗糖 被 液 泡 蓄 格 酶 分解 
蔗糖 向 质 外 体 的 扩散 。 为 莉莉 糖 和 果 精 侣 。 


(三 ) 同化 物 进 入 库 是 依赖 于 代谢 活性 的 


向 化 物 的 输入 是 需 能 的 过程 。 在 幼 叶 和 健 长 的 根 ,以 及 以 淀粉 和 蛋白 等 多 隧 体 为 储存 方式 的 赃 
藏 库 是 利用 共 质 体 为 韧 皮 部 外 出 途径 的 。 在 这 些 细胞 中 必须 进行 活跃 的 呼吸 代谢 将 输入 的 糖 降解 或 
转化 以 产生 能 量 以 及 生长 和 储存 所 上 需 的 物质 ,从 而 降低 细胞 中 输入 糖 的 浓度 ,维持 蔬 皮 部 和 库 之 间 的 
输入 糖 的 浓度 梯度 。 在 共 质 体 途径 的 梓 皮 部 印 出 中 , 糖 党 其 浓度 梯度 通过 胞 间 连 丝 在 细胞 间 进 行 扩 
散 , 因 此 共 质 体 途 径 的 币 皮 部 印 出 本 身 是 一 个 被 动 运 输 的 过 程 ,并 不 直接 依 束 于 细胞 的 代谢 ,但 是 这 
个 沙 度 梯 庆 的 维持 是 直接 依赖 于 细胞 代谢 的 。 在 有 些 韧 皮 部 务 出 的 质 外 体 中 ,代谢 形成 的 糖 浓度 梯 
度 也 是 很 重要 的 ,因为 较 低 的 质 外 体 浓度 有 利于 糖 向 质 外 体 的 输送 ， 

对 于 质 外 体 韦 皮 部 外 出 , 禄 需要 进行 跨 膜 的 运输 。 在 输出 的 细胞 中 , 糖 要 跨 膜 进入 质 外 体 ;在 接 
收 细胞 中 , 糖 需要 从 质 外 体 跨 膜 吸 收 ;在 一 些 细胞 中 糖 还 要 跨 液 泡 膜 进入 液 泡 。 在 以 前 的 章节 中 我 们 


已 经 提 到 , 糖 跨 膜 运 动 的 载体 运输 常 是 主动 运输 过 程 ,因此 是 需要 代谢 能 其 的 。 
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对 种 子 发 育 过 程 的 研究 证 明 , 蕊 精进 人 质 外 体 和 被 吸收 进 人 肥 胎 部 可 能 通过 主动 的 载体 进行 运 
输 。 麦 谷类 (如 小 麦 ) 作 物 胚 胎 从 质 外 体 吸收 糖 是 主动 过 程 而 糖 从 输出 细胞 外 流 进入 质 外 体 则 是 硕 汪 
度 梯 度 的 扩散 , 质 外 体 中 糖 的 低 浓度 主要 依靠 胚胎 对 糖 的 迅速 吸收 。 在 玉米 的 质 外 体 中 , 医 糖 被 转化 
酶 迅速 水 解 为 葡萄 糖 和 果糖 ,维持 了 质 外 体 中 芒 糖 的 低 浓度 。 一 般 来 说 ,在 发 育 的 种 子 中 胚胎 也 采用 
了 项 糖 -质子 共 运 输 的 机 制 从 质 外 体 吸收 藏 糖 。 

许多 植物 例如 甜菜 和 甘 芒 的 储藏 组 织 中 , 库 细胞 往往 积 标 很 高 深度 的 莽 糖 ,这 些 细胞 从 质 外 体 跨 
膜 吸收 茂 糖 的 过 程 是 主动 运输 过 程 ,需要 代谢 能 量 。 在 有 些 植物 的 储藏 细胞 中 ,蔗糖 被 运 人 液 泡 悄 存 
起 来 , 坊 粮 路 液 泡 膜 的 运输 是 通过 起 糖 - 质 子 反 向 运输 (Csucrose proton antiport) 的 机 制 进行 的 ( 见 第 
四 章 )。 液 泡 膜 上 的 H1 -ATPase( 质 子 泵 ) 将 质子 运 人 溢 泡 形成 跨 液 泡 膜 的 质子 梯度 ,然后 液 泡 膜 革 
的 反 向 运输 载体 利用 有 器 访 泡 膜 的 质子 梯度 将 液 泡 外 的 蔡 糖 与 滚 泡 内 的 质子 交换 ,把 芯 糖 输送 到 液 泡 
内 。 


三 、 库 - 源 转 变 中 的 装载 和 种 出 途径 


幼小 的 叶片 是 接收 同化 物 的 库 , 在 叶片 发 育 的 过 程 中 逐步 转化 为 源 ， 双 子叶 植物 的 叶片 的 这 种 
转变 大 约 在 叶片 生长 到 其 最 后 大 小 的 25% 时 开始 ,并 逐步 进行 直到 生长 到 其 最 后 大 小 的 40%~50% 
时 达到 完成 。 叶 片 输出 最 时 开始 于 吁 的 尖端 ,以 后 逐渐 向 叶片 的 基部 发 展 ,直到 整个 叶片 转变 为 输出 
同化 物 的 源 。 在 这 个 转变 的 过 程 中 同化 物 的 输出 和 输入 可 以 并 存 , 叶 尖 进行 输出 而 叶 基 进行 输入 。 

在 叶片 的 成 熟 过 程 中 发 牛 着 许多 结构 和 功能 的 变化 ,其 中 许多 是 和 库 源 的 转变 有 关 的 。 在 纳 叶 
中 同化 物 的 输入 通常 是 共 质 体 途径 的 ,内 此 以 共 质 体 为 志 皮 部 装载 途径 和 以 质 外 体 为 韧 皮 部 装载 途 
径 两 类 植物 的 转变 有 很 大 的 不 同 。 特 别 是 以 质 外 体 为 韧 皮 部 装载 途径 的 植物 , 必须 有 一 个 从 共 质 体 
输入 到 质 外 体 输出 的 转变 过 程 。 

对 于 以 质 外 体 为 最 终 韧 皮 部 装载 途径 的 植物 ,停止 输入 和 开始 输出 是 两 个 分 离 的 过 程 。 烟 草 的 
和 白 化 叶片 由 于 不 具备 叶绿体 而 不 能 进行 光合 作用 因此 也 不 能 进行 同化 物 的 输出 ,但是 户 化 叶片 如 间 
绿色 叶片 -… 样 发 育 到 一 定 阶段 就 会 停止 输入 。 因 此 在 叶片 的 发 育 阶段 一 定 发 生 了 某 种 事件 使 同化 物 
的 输入 停止 。 申 于 双子 叶 植 物 幼 时 的 输 和 途径 是 通过 共 质 体 的 ,如 果 输 入 途径 中 细胞 间 的 网 间 连 经 
被 关闭 , 胞 间 连 丝 密度 降低 ,或 者 其 他 共 质 体 连 续 性 的 破坏 都 会 使 同化 物 的 输入 和 印 出 受到 限 但 。 如 
果 使 成 熟 叶 片 处 于 黑暗 中 并 除去 其 他 库 就 可 以 诱导 其 他 成 熟 叶 片 向 该 叶片 输出 ,利用 标记 糖 的 实验 
结果 表明 ,输入 叶片 的 糖 停留 在 小 叶脉 而 元 法 印 出 ,说 明成 熟 叶 片 中 印 出 的 途径 被 阻 断 。 

当 韧 皮 部 装载 在 笠 管 积累 足够 量 的 同化 物 ,输出 就 会 开始 。 在 质 外 体 破 皮 部 装载 的 叶 上 月 中 , 当 满 
是 下 列 条 件 时 输出 就 会 启动 :QD 共 质 体 的 印 出 途径 关闭 ;@ 叶 片 可 以 进行 光合 作用 产生 是 够 量 的 同化 
物 并 可 输出 ;加 芒 糖 合成 的 基因 已 经 表达 ;@ 在 乌 管 分 子 - 伴 胞 复合 体 的 质 腊 上 已 具有 上 家 粮 -质子 共 运 
输 载 体 ， 

开始 库 - 源 转变 后 ,叶片 就 获得 将 外 源 糖 (如 外 施 “*C 世 糖 ) 积 累 到 第 管 分 子 - 伴 胞 复合 体 的 能 力 , 这 
种 积累 需要 黄 糖 -质子 共 运 输 载体 参与 。 如 前 所 述 ,叶片 的 库 - 源 转变 是 从 叶 尖 向 叶 基 逐步 进行 的 。 在 
拟 南 并 叶片 发 生 库 - 源 转变 过 程 中 , 幕 糖 -质子 共 运 输 载体 的 表达 也 按照 这 样 的 模式 进行 ,光合 作用 同 
化 物 的 输出 能 力也 同样 按照 这 样 的 模式 。 因 此 对 于 进行 质 外 体 韧 皮 部 装载 的 植物 ,蔗糖 -质子 共 运 答 
载体 的 表达 和 活性 是 叶片 可 以 进行 同化 物 输 出 的 重要 因素 。 在 库 - 源 转变 中 负责 输出 的 小 叶脉 只 有 
在 输入 完全 停止 后 才能 发 育成 熟 。 因 此 ,叶片 中 装载 和 印 出 的 途径 在 空间 上 是 相互 分 开 的 。 

关于 最 终 进 行 共 质 体 刺 皮 部 装载 的 植物 叶片 是 如 何 进行 库 - 源 转变 的 ,自前 所 知 甚 少 。 也 许 作为 
库 时 的 共 质 体 途径 在 库 - 源 转 变 时 仍然 维持 ,只 是 运输 的 方向 从 输入 变 为 输出 ， 在 锦 紫 苏 (Colevs) 的 
杂 色 的 叶片 中 有 绿色 的 和 白化 的 区 域 ,成 熟 叶 片 白化 区 域 保 留 着 许多 库 的 特征 。 绿 色 区 域 可 以 运输 
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同化 物 到 白化 区 域 ;如 果 去 除 绿色 部 分 ,白化 区 可 以 从 其 他 成 熟 叶 片 输入 和 印 出 同化 物 ,但 是 却 不 能 
从 质 外 体 装载 外 源 的 芒 糖 。 


四 、 空 胚珠 技术 


室 胚 珠 技 术 (empty ovule technique) 是 研究 蔗糖 在 
库 端 印 出 山 制 的 重要 手段 。 空 胚珠 方法 通常 用 于 豆 科 植 
物 的 豆 革 。 在 这 类 植物 中 及 这 组 织 和 局 转 细 胞 间 没 有 上 胞 
间 连 丝 的 连接 , 且 堵 和 种 区 的 内 皮 (endothelium) 冶 没有 
共 质 体 的 连接 。 在 胜 囊 发 育 过 程 中 ,哺育 组 织 向 胚 囊 运 
输 的 营养 物质 只 能 通过 质 外 体 途 径 。 因 此 可 以 通过 适当 
手术 将 禾 珠 的 胚 囊 部 分 除去 而 留 下 一 个 “* 空 古 珠 ”。 由 于 
胚 夺 从 种 子 中 除去 ,这 样 就 可 以 对 糖 从 种 皮 进 入 质 外 栖 
的 过 程 进 行 研 究 而 不 会 党 到 上 胚 褒 的 干扰 ;同样 也 可 以 分 
别 对 肚 襄 吸 恢 糖 的 过 程 进行 研究 。 

在 “ 空 肚 珠 ”中 可 以 加 人 琼脂 或 钥 冲 液 , 在 短 时 间 的 
恢复 之 后 向 库 咒 官 的 同化 物 名 出 会 仍然 继续 进行 , 印 出 
的 物质 将 留 在 琼脂 或 缓冲 液 中 ,这 个 过 程 可 以 持续 数 小 
时 (图 10-12)。 这 样 ,实验 者 可 以 通过 琼脂 或 缓冲 液 的 置 
换 和 分 析 , 以 及 通过 改变 PH, 加 入 其 他 溶质 和 抑制 剂 等 
等 对 印 出 过 程 进 行 研 究 。 

空 胚珠 技术 已 经 成 功 应 用 于 豆 科 植物 和 玉米 的 种 子 
发 育 过 程 中 同 灿 物 缉 出 的 研究 。 在 豆 科 植物 中 ,向 上 胚 讲 
的 缉 出 对 铅 氧 .低温 ,代谢 拙 制剂 以 及 PCMBS 繁 感 ,因此 
蔗糖 可 能 是 通过 需 能 的 膜 裁 体外 出 到 质 外 体 的 ,这 个 载 Ee , 

体 可 能 就 是 蓄 粮 -质子 共 运 载体 。 但 是 在 玉米 中 葵 精 向 胚 ,于 
于 的 务 出 则 相反 ,对 缺 氧 ,低温 ,代谢 币制 剂 以 及 PCMBS 按 去 里 胎 组 织 , 形 成 坏 状 的 只 剩 种 皮 的 空 穴 结构 ,图 在 
不 敏感 。 因 此 不 同 植物 种 属 的 蔗糖 向 胚 囊 的 外 出 存在 不 空 穴 中 充 人 组 冲 液 或 琼 胎 ,以 接收 运输 到 种 子 , 供 肽 只 
辐 的 机 制 ,如 前 所 述 , 在 豆 科 植物 中 务 出 是 需 能 的 过 程 而 发 育 用 的 同化 物 。 

在 玉米 中 则 是 被 动 的 过 程 ， 


第 四 节 ”同化 物 的 配置 和 分 配 


植物 通过 光合 作用 将 空气 中 COs 中 的 碳 转 化 为 植物 可 利用 的 固定 碳 , 叶 片 中 可 利用 的 固定 左 的 
总 量 是 由 光合 作用 的 速率 决定 的 ,但 是 固定 碳 可 以 被 用 于 光合 细胞 自身 以 满足 其 结构 和 功能 的 需要 ， 
也 可 以 被 输送 到 不 同 的 库 器 官 以 提供 其 生长 的 养料 或 用 于 储藏 ,光合 作用 所 固定 的 碳 被 用 于 哪些 方 
面 将 取决 于 光合 以 后 的 代谢 过 程 。 植 物 将 光合 固定 的 碳 转 移 到 不 同 代谢 途径 的 调节 作用 称 为 配置 
Callocation) 。 光 合同 化 物 需 要 通过 维 管束 运送 到 各 种 不 同 的 库 , 例 如 幼 叶 ,生长 的 根 .发 育 的 种 子 .有 果 
实 等 。 虽然 在 许多 植物 中 维 管束 相互 连结 形成 一 个 开放 的 网 络 ,似乎 作为 源 的 成 熟 叶 片 可 以 把 光合 
同化 物 输 送 到 所 有 的 库 ,但 是 实际 上 植物 光合 同化 物 的 输送 是 有 规律 受 控制 的 。 杆 物体 中 有 规律 的 
光合 同化 物 向 各 库 器 官 输送 的 模式 称 为 分 配 (Cpartitioning)? 。 
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一 、 同 化 物 的 配置 
(一 ) 同化 物 的 配置 途径 

1. 光合 时 片 中 的 配置 

光合 所 固定 的 碳 在 光合 细胞 中 经 配置 进入 以 下 一 种 途径 ， 

(1) 光 含 国 定 的 矶 用 于 合成 储存 化 合 物 ”光合 辐 定 的 磋 可 以 合成 为 储存 用 的 化 合 物 。 对 于 大 
多 数 植物 来 说 白天 在 叶绿体 中 合成 淀粉 并 将 其 储存 在 那里 . 夜 问 淀粉 被 动员 用 于 输出 ,这 样 的 植物 被 
称 之 为 淀粉 储存 植物 (starch storer)。 但 是 在 某 些 植物 例如 大 才 (Hordewn unigare) 中 国定 的 砍 主 要 
被 储存 在 芒 精 中 以 备 夜间 使 用 ,这 样 的 植物 称 为 巷 精 储存 植物 (sucrose storer)。 而 在 某 些 草本 植物 
的 器 官 中 , 朵 康 糖 是 主 归 的 储存 形式 . 

(2) 光 合 固 定 的 厂 用 于 光合 细 驳 自身 ”光合 固定 的 磋 可 以 用 于 光合 细胞 自身 所 需 的 能 景 或 者 
合成 光合 细胞 的 结构 化 合 物 。 

(3) 光 合 固定 的 磷 用 于 合成 教 运 输 的 化 合 物 ”光合 固定 的 磋 可 以 合成 被 运输 的 糖 然 后 被 输出 
到 各 种 库 组 织 中 。 被 运输 的 糖 的 一 部 分 还 可 以 暂时 储存 在 液 泡 中 。 这 样 的 储存 方式 是 -种 临时 的 措 
施 , 它 是 作为 蓄 糖 合成 发 生得 期 变化 因而 出 现 蔗 精 短缺 时 的 “个 缓冲 库 。 
2， 库 的 配置 

配置 在 库 中 也 是 非常 关键 的 , 库 细 胞 配置 能 力 的 强 弱 常 决定 了 库 的 强度 。 

一 日 运输 的 精 被 全 出 并 进入 接收 细胞 ,它们 可 以 保持 原样 或 者 转变 为 其 他 的 化 合 物 。 在 储藏 库 
中 国定 的 碳 可 以 巷 精 或 已 糖 形式 储存 在 滚 泡 中 或 者 以 淀粉 形式 储存 在 淀粉 体 (amyioplast) 中 。 在 生 
长 的 库 中 , 糖 可 以 被 用 于 生长 所 需要 的 呼吸 和 其 他 分 子 的 合成 。 











(二 ) 配置 的 调节 
配置 是 由 源 叶 的 关键 酶 所 调节 的 。 
bh 和 在 自 天 光照 条 件 下 , 茧 糖 的 输出 依赖 于 光合 细胞 的 
时 如 体内 县 村 光合 速率 .光合 后 的 代谢 反应 以 及 固 膜 的 运输 等 许多 过 
1 得 .虽然 光合 速率 的 提高 可 以 增加 幕 糖 的 输出 ,但 是 光 


6 碳酸 果 稍 全 固定 的 矶 中 可 和 给 出 的 比例 ,或 者 运输 库 (transport 
pool) 比例 的 大 小 是 由 其 他 过 程 所 决定 的 。 其 中 一 个 重 
要 的 控制 点 是 辜 构 内 糖 。 磷 酸 丙 糖 的 配置 包括 ;中 加 入 
光合 C 循 环 ;他 进行 淀粉 合成 ;加 进行 萌 糖 合成 ， 许 多 
酶 参与 爸 酸 丙 糖 的 加 -1 ,对 其 配置 的 控制 是 相当 复杂 
的 
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在 白天 光合 细胞 所 时 进行 叶绿体 中 的 淀粉 合成 (用 
于 储存 ;和 细胞 质 中 的 葛 糖 合成 ( 几 于 运输 ) ,它们 之 间 
的 协调 是 十 分 重要 的 。 除 了 维持 光合 CG; 循环 和 细胞 其 


 ( 史 限 转运 各 ) 他 过 程 所 需 外 ,光合 C; 循 环 中 产生 的 磷酸 丙 糖 -3- 爸 酸 
图 10-143 “淀粉 和 芒 精 合成 过 程 中 磷酸 转运 器 的 ”甘油 酶 ! glyceraldehyde-3-phosphate) 和 磷酸 二 产 丙 阴 
作用 示意 图 (Taiz 中 Zeiger 1998) dihydroxyavetone phosphate)] 可 以 用 于 省 粉 和 巷 糖 的 





磷酸 转运 器 在 运 贞 一 分 子 世 酸 内 糖 的 问 时 运 入 -分子 磷 合成 。 控制 协 酸 再 精 从 叶绿体 的 输出 是 协调 叶绿体 中 
酸 ,以 平 衔 叶 绿 体 中 淀粉 的 省 成 和 细胞 质 中 蔓 糖 的 舍 成 。 淀粉 合成 和 细胞 质 中 莽 糖 合成 的 重要 环 闻 ， 斑 酸 丙 粮 


*， 232 + 


从 叶绿体 的 输出 需要 位 于 叶绿体 内 膜 上 的 太 酸 转运 器 (phosphate translocaror)5 风 第 七 章 )。 在 细胞 
质 中 合成 功 糖 需要 从 叶绿体 输出 磷酸 内 糖 ,而 叶绿体 中 则 需要 磷酸 供 ATP 合成 ,在 蕊 糖 的 合成 过 程 
中 义 会 释放 出 磷酸 , 碰 酸 转运 内 在 运 出 -分子 楼 酸 丙 糖 的 同时 运 入 一 分 子 赚 酸 , 这 样 就 平衡 「 叶 绿 体 
中 淀粉 的 合成 和 细胞 质 中 芒 糖 的 合成 (图 10-13) 。 当 细胞 质 中 合成 蔗糖 时 释放 出 伺 酸 ; 伴 酸 通过 磷酸 
转运 带 与 叶绿体 中 赚 酸 丙 糖 发 生 交 换 ;叶绿体 中 淀粉 的 合成 珍 于 磷酸 内 糖 外 运 因 而 减少 内 此 当 输 
出 虎 糖 增加 时 ,光合 辣 定 的 磋 进 入 储存 淀粉 的 比例 就 会 碱 少 。 

细胞 质 蓄 糖 合 成 过 程 中 的 关键 醇 是 功 糖 磷酸 合成 酶 {sucrosc phosphate synthase，SPS) 和 果 精 
1,6- 二 个 柄 酶 (fructose-1 ,6-biphosphatase)。 叶 绿 体 淀粉 合成 中 的 关键 酶 是 ADPG 焦 磷酸 酶 CADP- 
glucose pyrophosphorylase) 。 这 些 酶 的 活性 受 关 键 底 物 的 控制 。 在 光照 条 件 下 ,SPS 的 活性 是 和 芯 
糖 的 输出 相关 的 。SPS 催化 磷酸 蔗 精 的 合成 ,磷酸 了 藤 糖 再 进一步 水 解 形成 芒 糖 和 磷酸 。 库 组 织 对 得 
糖 震 求 的 增加 会 增加 蔗糖 的 输出 ,进而 促进 反应 的 进行 ,反应 过 程 产生 的 磷酸 会 通过 如 酸 转运 器 增 
加 叶绿体 磷酸 再 糖 的 输出 ,磷酸 丙 精 合成 的 葡萄 糖 -6- 磷 酸 会 刺激 SPS 的 活 忻 , 增 加 芒 精 的 合成 以 满 
足 库 组 织 的 需要 。 
但 是 对 于 以 淀粉 为 碳 储存 形式 的 植物 ,淀粉 中 可 以 转移 出 去 的 碘 是 有 限制 的 。 对 于 在 不 同 条 件 
下 淀粉 和 巷 糖 之 间 配 置 的 研究 结果 表明 ,植物 通常 优先 保持 其 在 24 小 时 中 的 输出 速率 比较 恒定 。 大 
豆 在 短 日 照 长 度 (? 小 时 光照 ,17 小 时 黑暗 ) 条 件 下 减少 输出 并 同时 增加 淀粉 合成 ; 耐 当 长 日 照 (14 小 
时 光照,10 小 时 黑暗 ?时 淀粉 合成 的 速率 则 降低 。 植 物 在 短 日 时 通过 增加 储存 物质 以 备 长 夜 时 输出 的 
需要 。 现 在 还 不 清楚 其 生物 化 学 的 机 制 。 

植物 通过 非常 精细 的 控制 保持 供 输出 的 蔗糖 合成 和 供 储 存 的 淀粉 合成 之 间 的 平衡 。 在 日 间 光 合 
作用 处 于 低 水 平 或 停止 时 ,淀粉 将 发 生 降解 以 提供 碳 源 全 成 输出 的 芳 糖 。 但 是 有 研究 表明 ,在 夜间 叶 
绿 体 是 以 葡萄 糖 而 非 磷酸 丙 糖 为 碳 输 出 的 形式 供 蕊 糖 全 成。 因此 ,在 白天 和 夜间 植物 可 能 采用 不 同 
的 控制 机 制 来 调节 者 糖 的 合成 和 输出 。 在 淀粉 合成 缺陷 型 的 突变 体 烟 草 中 .植物 成 倍增 加 了 蔗糖 的 
合成 和 输出 ,并 日 将 生长 "入 ”到 白天 .而 白天 淀粉 合成 增加 的 植物 夜间 的 输出 出 增加 。 


二 、 同 化物 的 分 配 


在 植物 体内 同化 物 的 牛 产 和 利用 是 相互 依赖 的 。 虽 然 同 化 物 的 根本 来 源 是 植物 的 光合 作用 ,但 
是 植物 的 光合 作用 同时 也 受到 同化 物 运输 和 利用 的 控制 ,植物 是 根据 同化 物 的 需求 来 进行 同化 物 的 
生产 的 同时 ,同化 物 进入 不 同 组 织 的 分 配 并 不 取决 于 同化 牺 的 牛 产量 , 库 器 官 对 同化 物 的 竞争 能 
力 , 或 者 说 对 同化 物 的 利用 能 力 可 能 决定 了 植物 体内 同化 物 的 分 配 。- :个 库 的 储存 和 代谢 输 人 糖 的 
能 力 , 或 者 说 配置 的 能 力 越 强 , 其 从 源 争夺 输出 同化 物 的 能 力也 就 越 强 。 这 种 竞争 就 决定 了 运输 糖 在 
省 种 库 组 织 问 的 分 配 ， 

在 经 济 产量 的 形成 中 ,同化 物 的 运输 和 分 配 具有 决定 的 作用 。 单 纯 提 高 光合 速率 以 提高 作物 产 
量 的 办 法 仍然 存在 一 定 问 题 , 通 过 改善 作物 的 配置 和 分 配 也 许 是 提高 作物 产量 的 另 一 途径 。 如 果 能 
够 搞 清楚 作物 配置 和 分 配 的 规律 ,我 们 也 许 能 够 减少 "无谓" 的 消耗 ,增加 向 经 济 器 宫 的 分 配 , 从 而 达 
到 增加 作物 产量 的 目的 。 
































(一 ) 库 带 官 的 特 后 


1， 使 用 库 和 销 藏 库 

库 器 官 串 以 分 为 使 用 库 和 储藏 库 两 类 。 

(3 使 用 库 ”使 用 库 是 指 大 部 分 输入 的 同化 物 被 用 于 生长 的 组 织 , 如 分 生 组 织 。 例 如 在 大 麦 须 
根 中 ,输入 的 蔗糖 大 约 有 加 欠 被 用 于 呼吸 ,55 交 被 用 于 细胞 结构 的 构建 。 存 大 部 分 使 用 库 中 ,如 生长 
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中 的 概 尖 和 幼 叶 ,万 皮 部 与 周 半 细胞 问 有 较 多 的 胞 问 连 丝 ,制皮 部 的 和 外 出 通常 采用 共 质 体 的 途径 。 由 
于 在 库 组 织 中 蕊 糖 不 断 地 用 于 细胞 分 裂 和 生长 而 被 消耗 掉 , 在 逢 管 分 子 - 伴 胞 复合 体 与 库 组 织 间 就 形 
成 了 一 个 较 高 的 蘑 灿 浓度 梯度 , 排 动 了 疙 术 从 万 皮 部 向 库 组 织 的 运输 。 因 此 这 些 库 的 运输 速率 是 和 
库 的 呼吸 速率 有 关 的 ,同时 同化 物 的 输 人 也 受到 库 中 细胞 的 分 裂 和 生长 的 调节 ， 

《2 储藏 固 储藏 库 是 指 大 部 分 输入 的 同化 物 用 于 储藏 的 组 织 和 器 官 ,如 果实 ` 块 共 ,. 块 根 等 。 
同化 物 可 以 用 不 同形 式 进 行 储藏 ,例如 在 甜 荣 根 中 以 蔗糖 形式 ,而 在 小 志 将 粒 胚 乳 中 以 淀粉 形式 进行 
储藏 。 在 许多 储藏 库 中 , 初 皮 部 与 周围 细胞 间 有 许多 胞 间 连 丝 存 在 ,因此 在 彻 皮 部 逢 出 过 程 中 ,和 饰 管 
分 子 种 出 是 通过 共 质 体 的 ,但 是 其 后 的 第 管 分 子 后 运输 则 涉及 质 外 体 的 运输 。 同 北 物 输入 可 能 受 桩 
藏 过 程 的 控制 。 同 化 物 储 藏 的 缺陷 会 导致 运输 的 抑制 。 在 玉米 的 一 个 单 基因 突变 体 中 ,由 于 谷 粒 证 
粉 合成 中 的 一 个 酶 有 缺陷 ,因而 突变 体 输 入 分 粒 的 同化 物 比 正常 植株 减少 ， 在 储藏 证 粉 的 库 中 ,如 小 
麦 胚乳 ,淀粉 的 积累 速率 通常 不 受 莽 糖 供 应 的 限制 ,而 是 受 证 粉 合成 酶 的 虐 制 。 

2， 库 的 可 赣 性 和 不 可 逆 性 

存 植物 体 中 有 - - 些 储 藏 库 ,如 果实 总 是 持续 不 断 地 进行 着 储藏 :而 在 另 一 些 库 ,如 变态 蕉 ,需要 不 
时 地 重新 动用 其 储藏 物质 。 前 者 不可 逆 地 输入 同化 物 , 其 韧 皮 部 的 印 出 途径 是 共 质 体 的 , 称 为 不 可 北 
库 ; 而 后 者 是 可 道 地 输入 同化 物 , 韧 皮 部 的 卸 册 方式 可 以 从 共 质 体 的 转变 为 质 外 体 的 , 称 为 可 道 诺 ， 
可 道 库 和 不 可 道 库 之 则 的 差 措 可 能 是 由 于 它们 的 韧 皮 部 外 出 方式 的 不 同 所 造成 的 。 不 可 逆 库 适 常 具 
有 完全 前 共 质 体外 出 方式 ,而 可 逆 库 则 需要 减少 共 质 体 仓 出 从 而 可 以 由 输入 转变 为 输出 。 

(二 ) 库 组 织 对 同化 物 的 竞争 

如 前 所 述 ,同化 物 从 源 向 库 的 运输 与 库 组 织 和 源 间 的 相互 位 置 以 及 源 库 间 有 无 维 管束 直接 连接 
等 因素 有 关 。 库 组 织 对 源 输 出 的 同化 物 的 竞争 是 决定 同化 物 运输 方向 的 另 一 重要 因素 。 例 如 , 生 蕴 
器官 通常 比 生长 的 例 叶 和 根 对 同化 物 有 更 强 的 竞争 力 。 

切 去 一 个 库 组 织 后 , 常 可 观察 到 与 之 相 竞 争 的 库 组 织 中 同化 物 的 输 和 人 增加 。 反 过 来 ,如 果 改 变 源 
而 仍 保留 库 组 织 的 完整 ,也 可 观察 到 不 同 库 组 织 间 的 竞争 现象 。 例 如 ,如 果 将 植株 的 其 他 叶片 遮光 只 
保留 一 个 叶片 ,这 样 植株 只 有 一 -个 源 , 此 叶片 在 短期 内 同化 物 的 输出 变化 不 会 很 大 ,此 时 对 不 同 库 组 
织 进行 观察 ,结果 表明 幼 叶 比 根 可 以 获得 更 多 的 同化 物 , 说 明 叶 是 比 根 更 强 的 库 。 

竞争 能 力 比较 强 的 库 可 能 具有 较 强 的 从 库 区 得 管 分 子 的 计 液 申 印 出 洲 质 前 能 力 , 这 样 库 端 租 管 
分 子 的 脱 压 就 比较 低 , 源 库 间 的 脱 压 养 也 就 比较 大, 因此 具有 较 强 的 吸引 从 源 输出 的 同化 物 的 能 力 。 
用 短期 降低 库 端 水 势 方 法 也 可 以 人 为 地 促进 同化 物 向 该 库 运 输 。 便 如 用 甘露 醇 处 理 玖 豆 苗 的 根 尖 可 
以 增加 !C 葵 糖 的 输入 ,350mmol/4L 甘露 醇 的 处 理 可 以 使 芒 糖 输入 增加 约 30 加 。 昌 然 提 高 源 端 第 管 
分 子 的 膨 压 同样 可 以 达到 提高 源 库 间 采 压 差 的 目的 ,但 是 过 高 的 源 端 膨 压 不 利于 光合 细胞 向 乌 管 的 
装载 ,因此 更 可 能 的 途径 是 降低 库 端 箭 管 分 子 的 膨 扩 ， 


(三 ) 库 强度 
库 的 竞争 能 力 可 以 用 库 强 度 来 表示 。 库 强度 (sink strength) 指 库 组 织 动员 ,输入 癌 化 物 的 能 力 。 
可 以 用 下 式 表 页 : 








库 强度 二 库容 量 X 库 活力 
库 活力 (sink activity) 是 指 单位 重量 的 库 组 织 吸 收 半 化物 的 速率 :而 库容 量 (sink size》 匙 指 库 组 
织 的 总 重量 。 改 变 库 活力 或 者 库容 量 都 会 改变 运输 的 样式 。 例 如 一 个 豆 革 输 人 人 蔡 糖 的 能 力 不 仪 与 豆 
蔷 吸 收 同化 物 的 活力 有 关 而 昌 取 决 于 那个 豆 蔷 的 干 重 占 整个 生 将 器官 ( 全 部 豆 莱 ) 王 重 的 比例 。 
库 活力 是 ~… 个 受 多 种 因素 影响 的 指标 ,用 相对 生长 速率 表示 ,输入 速率 尝 库 组 织 的 代谢 活性 所 调 
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片 。 这 些 代 谢 活 性 涉 及 基 皮 部 逢 出 .细胞 艾 内 的 代谢 活动 .同化 物 的 重新 吸收 .器 官 的 生长 潜 势 和 刍 
藏 功能 等 许多 因素 。 如 采 低 温 妹 理 库 组 织 会 使 其 代谢 活动 降低 因 南 降低 该 库 组 织 的 输入 速率 。 库 活 
泌 与 酸性 苏 糖 酶 和 蕊 糖 合成 酶 的 存在 和 活性 有 关 , 因 为 它们 催化 蕊 糖 使 用 的 第 一 步 反 应 。 酸 性 荔 糖 
酶 众 化 蕊 糖 降解 为 葡萄 糖 和 果糖 的 不 可 逆反 应 , 它 在 酚 性 条 件 (pH 3. 5~5.0) 下 活性 高 , 它 可 以 有 商 
种 形式 :结合 到 细胞 避 或 以 可 溶 形式 存在 于 液 泡 。 莽 糖 合 成 酶 催化 训 逆 的 反应 , 它 常 催化 肉 糖 的 降 
解 ,在 UDP 存在 的 条 件 下 产生 UDP- 艾 萄 糖 和 果糖 。 这 些 艇 参与 了 蕊 糖 的 分 配 、 利 用 和 贱 存 ,它们 的 
作用 取决 于 植物 器 官 和 发 育 阶段 。 库 细 上 胞 中 的 功 糙 酶 参与 库 的 早期 生长 和 扩张 ;而 苏 精 合成 酶 则 在 
库 发 育 的 储存 阶段 的 多 误 糖 合成 过 程 中 起 作用 ，。 

这 些 酶 是 通过 什么 方式 来 影响 植物 的 分 配 ?如 前 所 述 ,加 强 库 织 织 从 得 管 分 子 乞 出 同化 物 的 能 
为 可 以 增加 向 读 库 的 运输 。 这 些 栈 可 以 加 强 世 糖 的 水 解 来 促进 盖 糖 的 印 出 。 当 库 是 质 外 体 途 径 的 害 
皮 部 种 出 时 ,结合 在 细胞 壁 上 的 贡 糖 酶 可 以 水 解 蕊 糖 ,降低 共 质 体 中 功 糖 的 浓度 ,使 第 管 分 子 内 外 的 
苹 粮 浓度 梯度 加 大 ,因而 促进 磋 糖 的 外 则 。 对 于 闫 是 共 质 体 途 答 的 彻 皮 部 印 出 时 ,接收 细胞 中 的 蕊 粮 
此 和 苏 糖 合成 毒 可 以 通过 降解 苏 糖 米 维 持 一 个 较 低 水 平 的 苏 粮 浓度 ,在 税 管 分 子 和 接收 细胞 问 形 成 
较 陡 的 功 糖 淡 度 梯度 ,促进 经 乌 管 分 子 沿 胞 间 连 经 癌 接 收 细胞 的 扩散 ;也 就 促进 了 黄精 的 各 出 ， 由 于 
证 出 能 力 的 如 强 ; 这 些 库 就 具有 较 强 的 竞争 能 力 。 

植物 是 否 通 过 这 些 酶 来 控制 库 的 库 强 度 或 者 这 些 酶 只 是 伴随 库 纳 胞 代 诡 的 改变 而 改变 ,这 是 日 
前 研究 者 们 非常 关注 的 一 个 问题 。 蕊 糖 栈 和 蕊 糖 合 成 酶 的 基因 表达 是 受 碳水 化 合 物 供应 所 调控 的 。 
一 般 来 说 ,碳水 化 合 物 的 消耗 促进 与 光合 作用 、 储 备 动员 和 输出 过 程 相 关 基 因 的 表达 ,而 碳水 化 合 
的 过 剩 则 促进 储存 和 利用 过 程 的 基因 的 表达 。 值 得 注意 的 是 ,多 基因 编码 的 不 同类 型 的 茧 糖 酶 和 芒 
精 合 成 明 能 够 以 相反 的 方式 受 蔗 糖 供 应 的 调节 以 满足 植物 的 不 同 需要 。 例 如 , 一 种 薄 糖 合成 酶 基因 
的 mRNA 在 玉米 根 组 织 中 广泛 分 布 , 当 蕊 糖 含量 丰富 时 表达 水 平 最 高 ; 另 一 种 苏 糖 合成 酶 基因 的 
mRNA 在 表皮 和 根 的 外 部 组 织 中 含量 丰富 ,但 是 却 在 蔗糖 被 消耗 的 情况 下 表达 最 高 。 这 样 , 当 蔗 精 输 
出 较 高 时 在 所 有 组 织 中 蕊 粮 的 利用 都 比较 高 ,而 当 蕊 糖 供应 较 少 时 蕊 粮 被 逐渐 限制 在 对 水 分 和 矿质 
吸收 最 关键 的 部 位 。 此 外 , 薛 精 酶 和 攻 糖 合成 酶 在 库 发 育 的 过 程 中 在 不 同 阶段 进行 表达 。 在 豆 英和 
玉米 谷 粒 中 幕 糖 酶 活性 的 变化 发 生 在 同化 物 输入 发 生 释 化 之 前 。 四 此 , 功 糖 酶 和 荡 糖 合成 能 可 能 在 
基因 控制 的 发 育 过 程 或 者 是 对 逆境 的 反应 中 都 对 输入 模式 起 着 控制 的 作用 ，。 

玉米 和 柑 桥 的 装载 . 印 出 端的 伴 胞 中 邦 具 有 男 - 一 美 常 位 于 滚 泡 的 胡 糖 合成 酶 ,推测 这 种 酶 在 这 里 
起 生产 ATP 用 于 装载 以 及 生产 UDP 葡 菊 精 用 于 肝 胜 质 的 合成 。 


三 、 源 库 的 协调 


源 库 间 的 事件 应 该 是 同步 的 。 分 配 决 定 了 牛 长 ,而 生长 又 必须 在 茎 叶 生 长 (进行 光合 生产 } 和 根 
全 长 (水 分 和 矿质 吸收 ) 之 间 进 行 平衡 。 因 此 在 供需 的 相互 作用 之 间 必须 有 一 -个 控制 机 制 。 


(一 ) 库 需 求 对 源 的 调节 





























1, 源 叶 的 代谢 受 库 需求 的 调节 

虽然 库 器 官 对 同化 物 的 需求 最 终 要 依赖 于 源 叶 的 光合 作用 ,但 是 库 的 需求 对 源 叶 的 代谢 有 非常 
重要 的 调节 作 几 。 如 果 内 对 植株 的 一 片 成 熟 叶 进 行 照 光 而 将 其 他 叶 进 行 较 长 期 的 遮光 (例如 一 周 )， 
这 种 处 理 对 于 保留 的 叶片 ( 源 ? 来 说 相当 于 库 需 求 的 增加 ,结果 源 叶 代谢 会 发 生 许多 的 变化 ,如 演 粉 的 
含量 下 降 , 光 合 速率 提高 , 核 酮 糖 -1,5- 二 磷酸 羧 化 酶 - 氧 合 酶 (Kubisco)? 活 性 提高 , 蕊 糖 含量 提高 , 源 答 
出 增加 , 正 磷 酸 盐 (orthophosphate) 含 量 增加 等 。 因 此 虽然 短期 改变 源 库 的 比例 只 会 引起 同化 物 的 分 
配 发 生变 化 (如 我 们 存 库 组 织 竞 争 中 所 介绍 的 遮光 实验 ) ,但 长 期 的 源 库 比 例 的 变化 会 使 源 的 代谢 发 
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生 调 整 以 适应 变化 了 的 情况 。 反之, 当 库 庆 求 碟 少 时 光 介 速 训 会 随 之 践 少 ， 对 于 淀粉 储存 植物 来 说， 
在 白天 库 需 求 的 减少 会 强烈 抑制 光合 作用 ， 
2， 库 需求 调节 源 叶 代谢 的 机 制 

光合 叶 中 同化 物 ( 注 粉 . 芯 糖 和 己 糖 是否 发 咎 积累 可 能 是 联系 库 需 求 和 光合 作用 的 重要 因素 ， 
其 可 能 的 作用 机 制 有 以 下 并 方面 : 

(1) 厂 酸 的 可 利用 性 ” 当 库 宕 求 降低 时 ,光合 作用 叮 能 会 由 于 叶绿体 中 磷酸 浓度 的 降低 而 受到 
限制 。 当 库 常 求 低 时 , 幕 糖 的 合成 会 降低 ,可 用 于 通过 辜 版 转运 器 与 叶绿体 中 磷酸 再 糖 交换 的 克 酸 就 
会 减少 ， 捍 然 淀粉 合成 可 以 释放 正如 酸 盐 (orthophosphate) ,但 是 如 果 淀 粉 合成 不 能 很 快 地 循环 磷 
酸 ,ATP 合成 就 会 减少 进而 CO: 的 固定 减少 ,光合 作用 也 就 受 氏 限 制 。 有 实验 证 据 支 持 这 一 假说 ，。 
在 马 铃 莫 中 转化 磷酸 转运 咒 的 反 义 DNA, 使 转化 植物 中 醚 酸 转 和 运 器 活性 降低 ,表现 出 光合 国定 的 代 
在 配 贺 比例 上 时 多 地 让 人 淀粉 而 较 少 地 进入 蘑 狂 。 这 一 效应 伴随 着 植株 光合 作用 的 光合 CO; 的 饱和 
速率 的 降低 ,表明 光合 作用 也 受到 卸 制 。 

(2) 糖 的 调节 作用 沿 水 平 的 糖 会 使 许多 光合 作用 的 酶 的 转录 速度 和 基因 表达 降低 。 如 前 所 
述 , 较 长 期 源 库 比例 的 改变 会 引起 新 细胞 代谢 的 变化 ,这 个 变化 的 时 间 进 程 是 和 是 岗 表达 的 变化 相 一 
致 的 。 当 抑制 菠菜 成 熟 叶 的 输出 ,造成 碳水 化 合 物 积累 时 , … 些 光合 作用 酶 的 mRNA 水 平 了 下降。 虽 
然 转 录 在 人 处 理 后 很 快 下 降 , 但 是 光合 作用 酶 活性 的 改变 内 是 在 数 大 后 才 明 显 起 来 。 因 此 光合 作用 的 
抑制 除了 有 磷酸 缺乏 的 原因 之 外 基因 表达 的 调控 也 可 能 是 田 一 重要 原因 。 

(二 ) 长 距离 传递 信号 可 能 协调 源 和 库 的 活性 

源 座 关 系 也 可 能 通过 一 此 长 距 府 的 信号 传递 进行 协调 。 源 和 库 之 间 的 信号 可 以 基 物 理 的 (如 脱 
压 ) 或 者 化 学 的 (如 激素 或 碳水 化 合 物 )。 

1 膨 压 变化 

赔 压 的 变化 可 以 非常 过 速 地 通过 相互 连通 的 簿 管 分 子 从 库 传 递 到 源 。 例 如 当 库 端 短 答 分 子 进行 
迅速 扼 出 时 会 降低 库 端 筛 管 分 子 的 脱 压 ,这 个 脱 压 的 变动 可 以 很 快 传递 到 源 端 。 如 果 源 端 装 载 受 往 
管 分 子 脱 压 的 部 分 控制 ,这 个 信号 会 使 源 的 装载 增加 ;反之 , 当 库 端 印 出 减少 时 源 端 的 装载 也 就 减少 。 
细胞 脱 压 会 改变 膜 上 质子 宋 ATPase 的 活性 影响 器 膜 的 运输 。 例 如 把 甜菜 根 浸 人 甘 许 醇 溶 液 ,使 细 
胞 的 膨 压 上 下降 , 结 米 币 泊 质子 的 排出 。 

2. 激素 

植株 菠 产 生 的 生长 调节 物质 ,如 生长 素 可 以 通过 韧 皮 部 迅速 运输 到 根 ; 根 产生 的 细胞 分 裂 素 则 从 
木质 部 运输 到 芽 , 示警 素 和 脱落 酸 也 是 通过 维 管 东 在 植物 整体 运输 的 ,植物 激素 在 源 - 库 关系 的 凋 节 
中 至 少 起 间接 的 作用 。 它 们 控制 库 的 生长 .时 的 衰老 和 其 他 发 存 过 程 , 因 而 油 节 同化 物 的 分 配 。 

质 外 体 装 载 和 印 出 途径 中 跨 腊 的 主动 运输 载体 是 激素 可 能 的 调节 位 点 。 用 外 源 激 素 的 实验 结 采 
支持 这 一 假说 。 曹 麻 种 将 的 蘑 糖 装载 被 外 源 IAA 所 刺激 ,被 ABA 抑制 ;而 甜菜 主根 组 织 的 蔗糖 吸收 
则 被 ABA 所 促进 ,被 ITAA 抑制。 其 他 乞 出 中 的 可 能 激素 调节 位 点 包括 液 泡 膜 的 载体 .进行 糖 代谢 的 
酶 .细胞 纪 的 可 延展 性 以 用 胞 问 连 丝 的 通 透 性 等 。 

3. 糖 

六 前 所 述 , 彤 水 平 会 影响 光合 作用 苇 因 和 糖水 解 酶 基因 的 表达 。 而 绝 胞 中 许多 酶 对 糖 的 消耗 和 
富 集 是 敏感 的 。 这 样 , 糖 不 仪 在 梓 皮 部 进行 运输 ,市 呈 糖 或 其 代谢 物 还 可 以 作为 信号 分 子 调节 源 和 库 
的 活性 。 存 些 源 - 库 系 统 , 糖 和 其 他 代谢 物 可 以 与 激素 相左 作用 调控 基因 的 表达 ， 


(三 ) 胞 间 连 丝 可 能 是 整体 植物 运输 的 控制 位 点 
对 于 蔬 皮 部 运输 中 装载 和 和 希 出 的 打 质 体 短 距 离 运 输 来 说 , 胞 问 连 经 的 重要 性 是 显而易见 的 。 胞 
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间 连 丝 有 者 动态 的 复杂 结构 ,可 以 入 制 小 分 子 在 细胞 问 的 扩散 。 当 细胞 间 存 在 较 大 的 压力 差 时 它们 
之 间 的 胞 问 连 丝 会 关闭 ,并 县 关闭 的 穆 度 是 和 细胞 间 压 力 益 的 大 小 由 关 的 。 纪 胞 内 游离 钙 水 平 可 以 
调节 胖 有 凸 质 的 沉积 ,封闭 胞 间 连 丝 ， 植 物 激 素 ,如 IAA 和 ABA 可 以 道 过 磷酸 肌 醇 第 二 信使 系统 改 释 
细胞 内 的 钙 浓 度 , 进 而 控制 胞 间 连 丝 的 通 透 水 平 。 

某 些 信息 大 分 子 如 RNA 和 和 副 白 质 也 可 以 通过 胞 间 连 丝 在 细胞 间 运 输 。 植 物 病毒 编码 的 运动 蛋 
白 自 以 改 变 胞 间 连 丝 的 通 透 性 帮助 病毒 核酸 通过 胞 间 连 经 。 用 烟草 花 叶 病 毒 的 运动 蛋白 的 基因 转化 
烟草 和 马铃薯 ,转化 植株 源 叶 的 配 冒 和 整体 精 物 的 分 配 都 发 生 了 改变 。 转 化 植株 源 叶 中 淀粉 和 基 精 
的 水 平 较 正 常 植 株 低 。 





四 、 同 化 物 的 再 利用 和 再 分 配 


虽然 光合 必用 是 植物 同化 物 的 最 主要 来 源 , 但 是 植物 体 在 一 定 发 育 对 期 常 发生 同 化 物 的 再 分 配 
和 肯 利 用 。 细 胞 的 内 含 物 , 匹 论 足 雹 机 离子 或 是 有 机 物质 ,其 至 细胞 器 也 可 以 发 生 降 解 然后 被 运输 出 
细胞 并 转移 到 植物 体 的 生长 部 分 或 储藏 做 官 ,被 重复 利用 以 避免 浪费 。 货 如 在 植物 叶片 衰老 时 , 叶 中 
的 同化 物 可 以 进行 “撤退 ”转移 到 其 他 储藏 或 生长 组 织 中 去 。 

在 生 和 钳 生 长 的 植物 中 ,营养 体 细胞 的 内 含 物 会 向 生殖 体 转移 。 鲁 如 小 麦 灶 粒 在 达到 其 最 终 饱 满 
度 的 252% 时 ,植株 对 氮 和 和 克 的 吸收 已 经 完成 89%, 因此 籽粒 在 其 后 的 充实 中 主要 是 依靠 营养 体 中 物 
质 的 再 利用 和 再 分 配 。 小 麦 叶 片 宾 豪 老 过 程 中 ,有 85”% 的 氮 和 和 90% 的 伙 会 转移 到 稳 中 去 。 在 果实 、 
鳞 苇 , 块 甘 , 根 葵 等 延 存 蓝 官 发 育成 熟 过 程 中 ,营养 栖 中 的 同化 物 也 会 再 分 配 向 延 存 器 官 转移 ,结果 是 
营养 器 官 的 窒 老 。 如 果 去 除 生殖 器 官 常 可 延缓 弗 养 莫 官 的 襄 攻 。 因 此 同化 物 在 植物 林内 的 再 利用 和 
再 分 配 是 值 物 生长 发 育 的 重要 生理 过 程 ,是 植物 在 长 期 进化 中 形成 的 ， 

朵 化 物 的 再 利用 和 再 分 配 在 作物 的 产量 形成 中 也 有 重要 的 意义 。 例 如 北方 农民 所 用 的 “三 幢 标 ” 
的 作法 .在 霜冻 之 前 将 玉米 连 杆 带 宇 收 割 ,竖立 成 吉 , 使 树叶 不 致 冻 死 , 这 样 芝 叶 中 的 同化 物 会 继续 向 
寅 转移 . 据 测 可 提高 玉米 千粒重 5%~-10%。 小 麦 , 水 称 等 作物 适当 延迟 脱粒 也 可 能 有 增加 粒 重 的 作 


用 。 















































小 结 


招 皮 部 的 运输 是 光 台 作用 产物 从 成 熟 叶 向 生长 或 者 储藏 组 织 的 运动 过 程 。 植 牧 体 中 同化 物 的 重 
新 分 配 也 是 通过 韦 皮 部 进行 的 。 糖 和 其 他 有 机 物 在 砷 皮 部 主要 是 经 由 筛 管 分 子 组 成 的 往 管 运输 到 植 
物 的 各 部 分 。 簿 管 分 子 - 伴 胞 复合 体 是 韧 皮 部 适应 其 运输 功能 的 高 度 特 化 的 结构 。 同 化 物 的 运输 是 
在 障 管 中 以 集 流 的 方式 进行 的 ,日 前 被 普遍 接受 的 有 关 彻 皮 部 运输 机 制 的 假说 仍然 是 压力 流动 学 涪 ， 
一 般 而 言 ,毛皮 部 运输 的 基本 模式 是 从 源 刘 库 。 源 是 指 生产 同化 物 以 太 向 其 他 器 官 提供 营养 的 器 官 ， 
而 库 则 是 指 消耗 或 积累 周 化 物 的 接纳 器 官 。 利 皮 部 中 运输 的 主要 溶质 是 碘 水 化 合 物 。 蔗 糖 是 最 通 党 
的 运输 形式 ， 和 项 皮 部 汁液 也 含有 其 他 分 子 如 氨基 酸 .植物 激素 和 无 机 物 等 。 同 化 物 在 源 端 的 装载 和 
库 端的 印 出 都 存在 质 外 体 的 和 共 质 体 的 途径 。 植 物 通过 配置 协调 各 代谢 过 程 对 同化 物 的 需求 ,而 通 
过 分 配 协调 同化 物 向 各 库 器 官 的 输送 。 源 库 间 的 关系 是 相互 依存 的 。 源 的 同化 物 输 出 依赖 于 库 器 家 
的 形成 和 代谢 ,而 库 器 官 不 仅 从 源 器 官 落得 同化 物 同时 也 对 源 器 官 的 同化 物 得 出 进行 调节 . 同化 物 
还 可 以 被 植物 再 分 配 和 再 利用 。 
思考 题 
(1) 如 何 证 明定 物体 中 的 同化 物 运 输 是 通过 制皮 部 运输 的 ? 
(2) 筛 管 和 伴 和 胞 各 有 哪些 类 型 ,它们 各 有 哪些 形态 解剖 上 的 特征 ? 
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(3) 了 蛋白 是 指 哪 一 类 蛋白 ,它们 的 可 能 功能 是 什么 ? 

(4) 什么 是 同化 物 运 和 输 的 源 和 库 , 源 库 间 的 同化 物 运输 存在 哪些 规律 ? 

(5) 什么 是 压力 流动 学 说 ? 有 哪些 研究 证 据 支 持 该 学 说 ? 

(6) 什么 是 韧 皮 部 的 装载 ? 官 皮 部 的 装载 纪 括 哪些 途径 和 类 型 7 彻 皮 部 装载 途径 及 类 型 和 参与 装载 
的 细胞 的 结 机 和 所 运输 的 糖 的 种 类 有 何 关联 ? 

(7) 在 不 同 的 装载 途径 中 , 糖 是 如 何 被 运 出 和 运 入 细胞 或 在 细胞 间 进 行 运输 的 ? 

(8) 什么 是 万 皮 部 的 印 出 ? 植物 体 如 何 进 行 同 化 物 却 出 ? 

(9) 什么 是 光合 作用 产生 的 同化 物 的 配置 ,同化 物 的 配置 受 哪些 因素 的 调控 ? 

(]0) 什么 症 同 化 物 的 分 配 ?” 源 和 库 之 则 的 关系 如 何 影 响 同化 物 的 分 配 ? 
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Me aa 


第 十 一 章 ”植物 的 生长 .分 化 和 发 育 


植物 的 生长 发 育 机 理 一 直 是 植物 科学 的 主要 研究 领域 。 早 期 的 研究 主要 对 植物 生长 发 育 过 程 进 
行 形态 上 的 观察 和 描述 ,如 今 人 们 更 重视 探索 其 内 在 的 分 子 机 制 。 

植物 的 生长 (growth} ,是 指 植物 在 体积 .重量 .数目 等 形态 指标 方面 的 增加 ,是 一 种 量 的 变化 。 植 
牺 分 化 (dilferentiation) 是 指 植物 细胞 在 结 枸 ,功能 和 生理 生化 性 质 方 面 发 生 的 变化 ,是 一 种 反映 不 同 
细胞 之 间 区 别 的 质 的 变化 。 而 所 谓 发 育 {development), 则 是 炸 物 生 长 和 分 化 的 总 和 ,是 植物 生长 分 
化 的 动态 过 程 。 从 分 子 生物 学 的 观点 来 看 ,植物 的 生长 ,分 化 和 发 育 的 本 质 是 基因 按照 特定 的 程序 表 
达 而 引起 植物 生理 生化 活动 和 形态 结构 上 的 变化 。 

一 个 受精 副 如 何 发 育成 为 一 个 幼 有 是 ,一 个 幼 豚 又 如 何 发 育成 为 一 株 幼 苗 呢 ? 植物 的 器 官 出 各 种 
组 织 枸 成 ,而 各 种 组 织 又 由 不 同 功能 的 细胞 组 成 ,那么 植物 组 织 如 何 按照 特定 的 方式 组 成 器 官 ,植物 
细胞 又 是 如 何 分 化 形成 各 种 组 织 的 呢 ?” 本 章 将 通过 这 些 问题 的 讨论 ,简要 地 介绍 关于 植物 生长 发 育 
过 程 及 其 控制 机 制 的 一 些 基本 知识 。 

植物 的 地 上 部 分 都 是 通过 蔡 尖 分 化 和 生长 产生 的 。 分 析 植 物 茎 尖 生 长 状态 在 空间 和 时 间 上 的 变 
化 规律 ,将 有 助 于 理解 植物 生长 发 育 是 动态 过程 的 概念 。 

植物 和 长 分 化 的 基本 单位 是 细胞 ,本 章 将 从 细胞 分 异 开始 ,介绍 细胞 分 化 过 程 及 其 控制 因素 ,如 
极 性 ,位置 效应 等 ,同时 简要 介绍 程序 性 细胞 死亡 的 概念 。 

植物 发 育 是 从 胚胎 发 生 开 始 的 ,年 胎 构 成 了 植物 体 的 基本 轮廓 ,建立 了 植物 生长 发 育 的 基本 模 
式 ; 同 时 还 形成 了 植物 持续 生长 所 需要 的 分 生 组 织 , 全 成 年 植物 可 以 继续 繁 衔 新 的 器 官 和 组 织 。 所 以 
本 章 将 重点 讨论 植物 胚胎 的 发 育 及 其 基因 控制 。 

与 动物 发 育 不 同 的 是 ,植物 发 育 是 一 个 持续 进行 的 过 程 。 本 章 将 讨论 植物 根 和 茎 中 分 生 组 织 的 
分 型 特性 ,以 及 控制 这 些 分 生 细 胞 的 分 裂 方向 的 各 种 因素 。 

植物 从 营养 生长 到 生殖 生长 的 转化 以 及 植物 生殖 生长 的 内 容 , 将 在 其 他 章节 讨论 ， 


第 一 节 ”植物 生长 分 析 


植物 的 生长 是 一 个 动态 的 过 程 。 植 物 顶 端 分 生 组 织 具 有 不 断 地 产生 新 细胞 的 能 力 , 但 是 顶端 分 
生 组 织 细胞 生长 比较 缓慢 , 面 在 亚 顶 端 组 织 的 细胞 生长 却 非常 迅速 。 根 据 细胞 性 质 的 不 同和 环境 条 
件 的 不 同 , 生 长 细胞 的 体积 可 增加 几 倍 甚至 上 百倍 ， 

植物 顶端 分 生 组 织 按照 特定 的 方式 衍生 出 不 同 器 官 的 原始 细胞 , 亚 顶 端 组 织 内 细胞 的 分 裂 和 扩张 
状态 很 大 程度 上 决定 了 初生 植物 的 外 观 形态 。 折 以 植物 的 生长 可 以 看 作 是 细胞 分 裂 和 扩张 的 结果 。 

本 节 讨 论 的 是 如 何 利用 数量 的 概念 从 空间 和 时 间 上 来 描述 植物 的 生长 状态 ,也 称 为 植物 年 长 分 析 。 
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一 、 植物 生长 的 测量 指标 


植物 的 生长 是 一 种 不 可 道 的 体积 增加 的 过 程 。 脱 压 促 进 细胞 扩张 生长 ,使 细胞 体积 成 倍 地 增加 ， 
并 高 度 液 泡 化 。 所 以 植物 的 体积 大小 ( 道 常 可 以 用 长 度 或 直径 来 粗略 代表 ) 可 以 作为 测量 植物 生长 的 
一 个 重要 指标 。 鲜 重 ( 即 生活 状态 下 的 植物 重量 ?的 变化 也 可 以 作为 一 个 测量 指标 ,但 是 生长 在 自然 
条 件 下 的 植物 鲜 重 会 随 者 土壤 水 分 状 次 和 其 他 环境 条 件 的 变化 发 生 较 大 的 波动 ,所 以 人 们 用 干 重 的 
变化 来 衡量 植物 的 生长 状况 。 植 物 生 长 过 程 中 体积 的 增 大 通常 伴随 着 干 重 的 增加 ,但 是 也 存在 着 例 
外 的 情况 。 倒 如 种 子 萌 发 过 程 中 ,在 光合 作用 没有 能 弥补 幼苗 生长 的 能 明 消 耗 之 前 ,是 ~ 个 干 物质 总 
量 净 减 的 过 程 , 也 就 是 干 重 下 降 的 过 程 ,而 幼苗 的 体积 却 明显 地 增加 。 

细胞 数 在 测定 细胞 种 类 比较 单纯 的 植物 个 体 或 组 织 的 生长 速度 时 是 -个 比较 方便 常用 的 指标 ， 
例如 一 些 绿 藻 .培养 的 细胞 等 。 通 常情 况 下 ,细胞 数目 的 增加 ,导致 组 织 体积 的 增加 ,但 是 在 多 细胞 的 
高 等 植物 发 育 过 程 中 的 某 些 阶段 ,细胞 数 日 增加 了 ,植物 体积 却 保 持 不 变 , 例 如 在 胚胎 发 育 的 早期 , 合 
子 持续 分 裂 成 较 小 的 细胞 ,但 是 胚胎 的 净 体 积 没有 增加 ,直到 三 次 分 裂 达到 8 细胞 阶段 后 ,胚胎 体积 
才 开 始 增 加 (参见 本 章 第 二 节 》。 这 是 因为 受精 妨 本 身 吓 一 个 比较 太 的 细胞 ,生长 发 育 过 程 中 细胞 数 
目 与 幅 胎 体积 没有 同步 增加 ; 反 过 来 ,有 时 植物 体积 增加 而 细胞 数 日 不 增加 ,例如 用 射线 照射 植物 
幼 胚 ,会 使 细胞 丧失 有 丝 分 裂 能 力 ,这 种 幼 且 存 适当 条 件 下 仍然 能 够 萌发 生长 成 完整 的 幼苗 , 称 为 Y 
幼苗 ,其 夺 命 非常 短 。 虽 然 .E 述 例子 都 比较 特殊 ,但 可 以 看 出 ,无 论 是 乙 个 指标 , 如果 单独 用 来 进行 村 
物 生 长 的 测定 ,都 可 能 存在 一 些 潜 在 的 问题 ,不 能 完整 客观 地 描述 植物 的 生长 状态 ， 

模 物 的 生长 过 程 主要 包括 细胞 的 分 裂 和 扩 太 。 客 数 情 况 下 ,特别 是 在 分 生 组 织 中 ,细胞 每 经 过 一 
个 细胞 周期 ,者 分裂 成 为 两 个 体积 大 小 相似 的 细胞 ,同时 外 观 体积 增加 一 倍 。 顶 端 分 生 组 织 的 细胞 分 
袭 可 以 增加 细胞 数目 ,但 细胞 扩大 速度 比较 慢 , 而 在 细胞 停 上 上 分裂 的 亚 顶 端 区 域 , 细 胞 会 发 生 快 速 的 
伸 长 生长 。 锣 如 有 一 种 锈 化 的 拟 南 芥 帘 变 体 (stil) ,虽然 顶端 分 生 组 织 的 细胞 分 裂 和 细胞 扩张 正常 ， 
但 亚 顶 端 区 域 的 细胞 伸 长 后 长 受到 阻碍 ,表现 出 显著 的 矮 化 形态 。 这 个 例子 说 明 亚 顶端 组 织 细 胞 的 
快速 伸 长 后 长 对 植物 整体 的 生长 贡献 最 大 。 顶 端 分 生 组 织 产 生 的 细胞 数目 越 多 ,后 期 由 于 组 胞 伸 长 
生长 形成 的 整体 植物 的 生长 就 越 快 。 击 期 素 (eyclin, 即 细胞 周期 蛋白 ) 是 控制 细胞 分 虱 周 期 的 重要 因 
子 ,其 会 量 的 增加 ,可 以 使 细胞 周期 缩短 ,单位 时 间 内 细胞 分 裂 的 次 数 增多 ,产生 的 细胞 数目 增加 。 如 
将 编码 局 期 素 的 基因 导 人 拟 南 芥 中 ,转基因 拟 南 芥 的 根 比 野生 型 拟 南 芥 根 具有 更 多 的 细胞 数目 和 更 


长 的 长 度 ， 




















二 、 植物 生长 的 分 析 方 法 
(一 ) 植物 生长 的 流体 运动 学 性 质 

植物 顶端 分 生 组 织 每 经 过 一 轮 细胞 分 裂 , 就 形成 一 批 
新 的 细胞 , 原 有 的 细胞 离开 顶端 的 虑 离 就 会 增加 , 随 着 这 
些 细胞 伸 长 生长 的 加 速 ,它们 离开 顶端 的 距离 渐 远 ,离开 
. 的 速度 也 加 大 。 所 以 ,从 这 个 角度 来 看 ,植物 的 生长 可 以 
图 11.1 双子 叶 植物 纸 籼 规约 及 其 生长 全 现 其 看 作 菜 一 细胞 远离 顶端 的 位 移 过 程 ， 拭 述 这 个 过 程 可 

上 典型 的 流体 运动 状态 (Taiz 及 Zeiger 1998) 

届 不 断 生长 着 的 细胞 移 成 一 个 相 对 稳定 的 整体 撒 态 ,如 以 利用 流体 运动 学 (kinematics) 的 一 些 原 理 ， 因 为 植物 
果 在 条 名 上 的 里 -位 点 作 一 标记 ,经 过 一 段 时 间 后 ,这 个 的 生长 状态 与 流体 运动 具有 某 些 相似 的 地 方 , 即 植物 也 
标记 会 应 和 类 所 示 的 方向 从 杜绝 的 一- 侧 "流向 "另外 一 是 由 一 些 不 断 生长 运动 和 变化 着 的 细胞 ,组 织 构成 的 有 具 
侧 . 表 示 构 成 杰 多 的 网 胸 处 于 天 晰 的 更 新 有 牛 长 站 可 中 。 有 相对 固定 形态 的 物 干 。 就 条 时 泉 一 样 ,尽管 梅 成 喷 景 
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的 每 滴水 珠 者 在 不 断 的 运动 和 变化 ,但 是 这 些 水 珠 集 合 形成 的 喷泉 却 具 有 相对 固定 的 形态 。 

植物 生长 的 流体 运动 学 形态 可 以 用 下 面 的 例子 来 说 明 。 双 子叶 植物 种 子 萌发 形成 的 幼苗 顶端 有 
一 个 达 钩 (hook) (图 11-1) ,这 个 灾 钧 的 作用 是 在 萌发 过 程 中 保护 基 尖 不 被 土壤 损伤 , 随 着 幼苗 的 生 
长 ,这 个 弯 钩 位 置 不 断 地 上 升 , 从 下 胚 轴 到 上 胚 轴 再 到 第 一 和 第 二 奉节 ,但 是 这 个 弯 钧 的 形态 总 是 维 
持 稳 定 的 。 假 设 站 在 茎 尖 项 端 来 观察 变 狗 ,会 发 现 鹤 钧 的 位 置 也 是 相对 静止 的 ,总 是 维持 在 距离 葵 尖 
顶端 5mm 左右 的 位 置 , 而 弯 钩 两 侧 的 茎 组 织 总 是 维持 一 个 直 的 形态 。 

植物 根 尖 的 生长 状态 和 上 述 例子 相似 , 即 由 不 断 变化 运动 的 细胞 构成 一 个 相对 静止 的 根 尖 形 态 。 
如 果 我 们 在 根 尖端 驶 察 的 话 ,距离 根 兴 相同 距离 的 细胞 形态 大 致 相同 ,一般 情况 下 ,植物 根 兴 细 胞 分 
裂 区 域 在 距 根 尖端 2mm 处 , 筛 管 发 育 开 始 十 距 根 尖端 3mm 处 ,木质 部 在 距 根 尖端 12mm 处 开始 形 
成 , 根 尖 的 伸 长 区 一 般 在 距 根 尖端 10mm 处 。 如 果 在 根 尖端 附近 标记 一 个 细胞 ,会 发 现 这 个 细胞 首先 
流入 分 烈 区 ,然后 流入 细胞 健 长 区 ,最 后 流入 木质 部 蔬 皮 部 分 化 区 。 这 种 位 置 和 形态 的 变化 反 虹 了 植 
物 细胞 生长 发 育 经 历 的 分 裂 , 伸 长 和 分 化 几 个 阶段 。 


(二 ) 植物 的 生长 曲线 


描述 植物 生长 状态 可 以 有 两 种 方式 ,一 种 称 为 总 体 描述 (spatial description), 即 利用 照片 或 图 形 
的 方式 对 某 一 特定 时 刻 的 植物 外 观 进行 记录 或 描述 ,例如 图 11-1 表示 的 双子 叶 幼 菌 的 弯 钧 形态 ; 另 一 
种 方式 称 为 具体 描述 (material description) , 即 对 某 一 个 具体 的 植物 细胞 或 组 织 单 元 在 一 段 时 间 内 发 
生 的 形态 变化 的 描述 。 下面 介绍 二 种 能 上 友 餐 植物 生长 总 体 状 态 或 具体 状态 的 数学 描述 方式 。 
1. 生长 轨迹 曲线 

植物 茎 或 根 的 尖端 生长 活 唉 的 区 域 称 为 生长 区 (growth zone) , 随 着 生长 的 进行 ,分 生 组 织 不 断 地 
形成 新 的 细胞 ,取代 卓 组 胞 的 位 置 。 这 些 细 胞 一 部 分 仍然 作为 新 的 的 分 生 组 织 继续 分 袭 , 另 一 部 分 则 
停止 分 歼 开 始 种 长 生长 ,构成 了 植物 的 生长 区 。 如 果 在 这 个 生长 区 上 内 作 一 系列 等 距离 的 标记 ,会 发 现 
随 着 生长 的 进行 ,这 些 标 记 之 间 的 相对 距离 会 发 生变 化 , 报 据 这 些 标 记 与 茜 尖 顶端 距离 的 不 同 ,其 移 
动 的 速度 也 不 尽 相同 ; 换 一 个 角度 来 看 这 个 问题 ,假设 站 在 茎 尖端 位 置 向 下 来 观察 这 些 标 记 的 运动 情 
况 ,会 发 现 这 些 标记 分 别 以 不 辣 的 速度 沿 着 茎 干 向 后 退行 。 

在 要 或 根 上 某 一 点 做 一 个 标记 [代表 一 个 组 织 单元 (tisssue element)] ,那么 它 与 茎 尖端 或 根 尖端 
之 间 的 距离 将 随 着 时 间 的 推移 而 增 大 。 如 果 将 该 距离 随时 间 变 化 的 关系 做 成 一 个 函数 图 (图 11-2A)， 
就 是 标记 点 (组 织 单元 ) 的 “生长 转 迹 "(growth trajectory) 曲 线 。 该 胃 迹 曲线 上 任 一 点 的 斜率 代表 该 
组 织 单元 相应 时 刻 的 生 攻 速率 ， 此 轨迹 图 是 一 个 上 茸 则 线 , 表 示 读 组 织 单元 的 生长 速率 随 着 时 间 的 
增加 越 来 越 快 ,最 后 达到 一 个 比较 恒定 的 速率 。 这 是 因为 随 着 时 间 的 增加 ,分 生 细 胞 不 断 分 裂 , 该 组 
织 单元 与 尖端 之 间 区 域内 的 细胞 数 利 不 断 增加 ,细胞 伸 长 生长 量 的 总 和 增 大 ,该 组 织 单元 离开 茎 尖端 
的 速率 也 增加 。 例 如 在 快速 生长 的 玉米 稳 上 ,一 个 组 织 单元 从 距 根 尖 2mm 处 [分 生 区 ) 移 动 到 12mm 
处 ( 伸 长 区 末端 ) 需 要 3 小 时 , 平 膨 速 率 大 约 是 1 一 2 mm/h, 但 是 在 这 个 生长 阶段 内 ,根系 的 组 织 单元 
叶 加 速生 长 的 状态 。 在 伸 长 区 之 后 ,组 织 单元 的 生长 速率 恒定 , 问 时 也 达到 其 最 快 的 生长 速率 ,大 约 
是 3mmyh, 这 个 速率 等 于 要 尖端 离开 土壤 表 而 的 速率 , 即 整个 根系 生长 的 总 速率 。 

生长 轨迹 曲线 是 植物 生长 的 具体 描述 , 它 反 上 映 了 植物 的 某 一 组 织 单元 在 一 定 的 时 间 阶 段 让 发 生 
的 位 置 变化 。 
2. 生长 速率 曲线 

如 果 以 组 织 单元 的 生长 速率 为 纵 坐 标 ,以 它们 和 葵 ( 根 ) 尖 顶端 的 虐 离 为 横 坐 标 作 图 , 便 得 到 植物 
的 生长 速率 由 线 (velocity profile)( 图 11-2B) 。 从 图 中 可 以 看 出 ,玉米 初生 根 伟 长 区 的 生长 速率 最 高 ， 
至 伸 长 区 末端 过 到 恒定 。 在 快速 生长 的 玉米 初生 根 上 ,距离 根 尖 4mm 处 的 生长 速率 是 Immyh, 在 介 
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图 11-2 玉米 初生 根 的 三 种 生长 曲线 (Taiz & Zeiger 1998) 
{A} 生长 轨迹 图 ;图 中 的 每 一 条 曲线 都 代表 要 上 的 茶 一 点 与 根 尖 之 阅 的 距离 随时 间 的 变化 情况 ; iB) 生 长 速率 峡 ; 该 图 表 沙 恨 上 的 
每 一 点 相对 于 根 尖 的 生长 速率 与 此 点 和 株 尖 之 间 的 路 离 有 基 , 里 根 尖 越 近 ,生长 速 举 越 小 ,高 根 尖 趣 过 ,生长 速率 吉大 ,最 后 达到 - 
个 合 定 车 .此 值 妈 为 根 的 伸 长 生长 速率 ;(C) 相 对 生长 过 率 图 。 该 图 表示 根 上 每 点 自身 的 相对 生长 达 率 {duyd) 与 其 信 置 的 关系 ,从 
图 中 可 以 知 缠 根 上 生长 最 快 的 区 域 为 虑 根 尖 3 一 6mm 处 。 








长 区 的 末端 即 距 根 尖 12mm 处 ,生长 速率 可 以 达到 3mmyh。 

生长 速率 图 谱 是 对 植物 生长 的 总 体 描述 。 因 为 它 友 映 了 植物 整体 在 某 特定 时 刻下 的 生长 状态 。 
3. 相对 生长 速率 曲线 

所 谓 相 对 生长 速率 是 指 植物 的 某 一 组 织 单 元 本 身 的 伸 长 速率 , 即 该 组 织 单元 两 端 之 间 的 相对 是 
离 在 单位 时 间 内 的 变化 景 。 该 组 织 单元 的 伸 长 速率 与 其 长 度 的 微分 ,就 是 该 组 织 单元 的 相对 生长 速 
率 (relative elemental growth ratc) ,可 以 用 下 式 表 示 :r 二 dw/dr, 其 中 7 为 点 处 的 相对 生长 速率 。 
如 果 测 量 一 段 长度 为 工 的 组 织 单元 在 单位 时 间 内 的 长 度 变 化 ,那么 对 于 该 组 织 单 元 来 讲 , 其 相对 牛 长 
速率 r+ 二 (lL (dL/dn)， 

图 11-2C 显示 的 植 禾 相对 生长 速率 图 谱 是 一 种 对 植物 的 总 体 描 述 ,反映 了 植 锡 在 某 一 时 刻 各 部 
分 的 生长 速率 。 从 图 中 可 以 看 出 ,玉米 根系 中 ,在 中 要 尖端 4mm 处 的 相对 生长 速率 最 大 , 基 0. 4mnyh， 
而 在 伸 长 末端 ( 臣 根 尖端 12mm 处 ?的 相对 生长 速率 为 0。 这 意味 着 细胞 伸 长 速率 在 从 根 尖 到 伸 长 
区 的 4mm 处 叶 越 来 起 局 ,而 从 4mm 处 到 伸 长 区 末端 12mm 处 其 伸 长 速率 越 来 越 晶 ,直到 最 终 停止 促 


长 生长 。 





第 二 节 ”植物 细胞 的 生长 和 分 化 


尽管 植 半 的 种 类 繁多 ,形态 更 是 千差万别 ,但 是 所 有 植物 的 生长 发 育 的 基本 单位 都 是 细胞 ,所 有 
细胞 的 分 裂 .生长 和 分 化 三 个 过 程 的 总 和 , 枯 成 了 植物 的 生长 发 育 。 细 胞 分 裂 , 生 长 和 分 化 的 不 同 状 
态 . 从 而 构成 了 植物 的 不 同 组 织 和 不 同形 态 。 


一 、 植 物 细胞 分 裂 


植物 个 体 的 形成 很 大 程度 上 依赖 植物 初生 分 生 组 织 和 次 生 分 生 组 织 的 细胞 分 裂 。 图 11-3 是 继 胞 
周期 的 示意 图 细胞 周期 分 期 的 主要 依据 是 核 分 裂 过 程 中 DNA 复制 状态 ,在 有 丝 分 裂 结束 后 和 
DNA 复制 开始 之 前 ,细胞 处 于 生长 期 , 即 G 期 ;然后 是 DNA 复制 期 (S 期 );DNA 复制 之 后 还 有 - -个 
牛 长 期 (G: 期 :最 后 是 有 丝 分 裂 期 (M 期 ), 完 成 整个 细胞 周期 。 

在 分 生 组 织 中 ,细胞 分 型 可 以 持续 的 重复 下 去 ,也 中 以 停止 分 族 , 进 行 扩大 生长 和 分 化 ， 如 图 
11-3 所 示 , 植 物 细胞 在 有 丝 分 型 完成 后 脱离 细胞 周期 进入 生长 分 化 ,其 核 内 的 染色 质 为 二 倍 体 (dip- 
loid) ;但 有 时 细胞 在 有 丝 分 到 进行 之 前 .S 期 完成 之 后 脱离 细胞 周期 进 人 生长 分 化 , 则 核 内 的 染色 质 
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为 四 倍 体 或 更 多 , 即 所 谓 的 多 倍 体 (polyploid) 。 
反之 ,已 经 分 化 的 顷 胞 在 特定 的 情况 下 可 以 重新 一 
进行 分 型 , 即 所 请 的 脱 分 化 Cdedifferentiation)。 动 物 
细胞 很 少 发 生 脱 分 化 ,而 植物 细胞 在 组 织 受伤 或 叶片 , aa 
脱落 时 ,伤口 或 叶 痕 附 近 的 细胞 通常 会 发 生 脱 分 化 进 名 和 
人 细胞 周期 .重新 分 裂 形成 念 伤 组 织 。 而 且 通 常 脱 分 
化 细胞 进入 细胞 周期 的 位 置 ,与 其 停止 分 裂 离开 细胞 
周期 的 位 置 相同 。 
几乎 所 有 的 植物 生活 细胞 都 具有 脱 分 化 的 能 访 ， 
高 度 分 化 的 第 管 细胞 和 气孔 的 保卫 细胞 也 可 以 在 刺激 
条 件 的 存在 下 进行 分 裂 。 愈 伤 组 织 形成 过 程 中 , 脱 分 
化 细胞 分 裂 若干 次 后 通常 就 会 停止 ,重新 进入 青 分 化 。 




















但 是 只 要 条 件 许 可 ,植物 细胞 的 分 型 能 力 几 乎 是 无 限 、 < 
的 。 
二 、 植物 细胞 分 化 图 11 3 植物 细胞 周期 示意 图 
(—) 细胞 分 化 过程 四 步 模式 CSalisbury ®. Ross 1992) 


椒 同 类 型 细胞 各 期 的 长 短 有 所 差异 ， 植 物 细胞 具有 脱 分 化 

分 化 是 细胞 在 结构 .代谢 和 生 盏 功能 上 区 别 于 原 的 能 力 , 即 在 某 些 特定 条 件 的 诱 宇 下 ,村 雇 从 分 化 细 鹏 重新 
分 生 细 胞 的 过 程 。 由 于 植物 细胞 的 全 能 性 ,除了 那些 进入 细胞 分 裂 千 期 , 巾 复 分 裂 能 力 。 细 胞 脱 分 化 进入 细 虑 
具 失 细胞 核 的 分 化 细胞 之 外 ,植物 细胞 的 分 化 是 一 个 周期 的 位 点 与 该 细胞 腐 开 细 胞 天 期 的 位 点 相同 。 男 站- 如 
可 道 的 过 程 。 下 面 我 们 以 植物 导管 分 子 细胞 分 化 的 过 罕 招 息 在 S 别 之 局, 有 经 分 型 期 之 前 脱 高 细 胞 周期 ,就 生成 
程 为 例 ,讨论 植物 细胞 是 如 何 从 分 生 细胞 变 成 高 度 分 多 信 体 组 自 ， 

化 细胞 的 ,以 及 分 化 过 程 中 的 控制 因素 。 

-一般 地 ,植物 细胞 的 分 化 应 该 有 下 述 四 个 事件 的 顺序 发 生 : 中 诱导 细胞 分 化 信号 的 产生 和 感受 ， 
含 分 牛 细胞 特征 基因 的 关闭 以 及 分 化 细胞 特征 基因 的 表达 ;图 形成 分 化 细胞 结构 和 巧 能 的 基 央 表达 
全 前 述 基因 表达 导致 的 细胞 结构 和 功能 上 的 分 化 成 熟 。 植 物 维 管 细胞 的 分 化 过 程 , 较 好 地 反映 了 上 
述 细 胞 分 化 的 四 步 模式 ，。 

植物 维 管束 分 化 的 诱导 信息 ,是 茎 尖 分 生 组 织 和 幼 嫩 叶片 产生 的 生长 素 。 例 如 过 伤 植物 维 管束 
的 再 生 复原 和 组 织 培 养 中 愈 伤 组 织 中 维 答 东 的 形成 就 是 受 生 长 素 诱 导 的 。 生 长 素 在 维 管束 薄 壁 细胞 
内 进行 由 上 而 下 的 极 性 运输 ,在 植物 伤口 附近 的 细胞 内 积累 ,诱导 附近 的 皮层 薄 壁 细胞 脱 分 化 ,恢复 
分 裂 ,然后 分 化 形成 新 的 维 管束 组 织 。 需 要 指出 的 是 ,受伤 不 是 诱导 细胞 分 发 分 化 的 必要 因素 ,在 完 
整 的 昔 组 织 上 涂抹 生长 素 也 可 以 诱导 皮层 细胞 进行 维 管 的 分 化 。 

在 拟 南 芥 中 ,皮层 葬 壁 细胞 接受 生长 素 信号 后 ,诱导 同型 异 源 框 基因 (homeobox geneYATHBS 
的 表达 。 已 知 同型 异 源 框 基因 是 与 器 官 分 化 密切 相关 的 基因 ,是 分 化 细胞 的 特征 基因 。 该 类 基因 编 
向 转录 因子 蛋白 ,调节 细胞 分 化 所 需 的 下 游 基 因 的 表达 。 在 植物 导管 分 子 细胞 分 化 过 程 中 ,已 经 得 到 
监 定 的 这 类 下 游 基因 有 编码 蛋白 酶 的 基因 和 编码 核酸 酶 的 基因 ,这 两 类 基因 的 产物 参与 导管 分 子 最 
后 成 熟 时 的 细胞 自 溶 过 程 。 

可 以 看 出 ,在 导管 分 子 的 分 化 过 程 中 , 表现 出 典型 的 四 步 模式 ,依次 是 诱导 信和 号 生长 素 的 产生 和 
感受 .分 化 细胞 特征 基因 4THB8 的 产生 、 分 化 所 需 的 功能 基因 如 和 蛋 饭 艇 基因 和 核酸 基因 的 表达 ,最 
终 导致 细胞 自 溶 形成 成 熟 的 导管 分 子 。 
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(二 ) 细胞 分 化 与 极 性 


所 谓 极 性 (polarity) ,是 指 植物 器 官 , 组 织 或 细胞 在 形态 结构 .生化 组 成 以 及 生理 功能 上 的 不 对 称 
性 。 鲍 如 植株 整体 表现 为 地 上 地 下 两 部 分 不 同 的 形态 特征 ,这 是 植株 个 体 水 平 的 极 性 表现 ;植物 揪 条 
上 端 分 化 不 定 芽 ,下 端 分 化 不 定 根 , 是 器 官 水 平 的 极 性 表现 。 但 无 论 是 植株 术 平 的 极 性 还 是 器 官 水 平 
的 极 性 ,其 根源 都 在 于 构成 它们 的 细胞 的 极 性 ,细胞 极 性 是 细胞 内 细胞 器 (包括 细胞 核 ) 的 不 均衡 分 
布 . 质 膜 表面 功能 蛋白 的 不 均衡 分 布 . 胞 内 Ca*t+ 法 度 梯 度 、pH 梯度 的 存在 等 原因 造成 的 。 

植物 细 胸 的 极 性 是 基因 表达 控制 的 ,同时 也 与 该 细胞 在 组 织 内 的 位 置 有 关 。 另 外 ,各 种 环境 条 
件 , 如 光照 梯度 ,温度 梯度 其 至 电势 梯度 的 影响 ,也 会 改变 细胞 极 性 ,影响 其 分 裂 方 向 和 分 化 方向 。 例 
如 墨 角 蔬 (Fuczxs) 的 大 小 孢子 在 海水 中 结 全 生成 的 台子 (zygote) 最 初 缺乏 细胞 壁 , 完 全 是 一 个 无 极 性 
的 球形 细胞 ,但 是 在 由 上 而 下 的 单 向 光线 的 照射 下 ,合子 形成 后 的 几 个 小 时 之 内 便 形 成 了 以 细胞 内 单 
疝 钙 离 子 流 为 特征 的 极 性 (图 11-4) ,此 时 政变 基线 照射 方向 可 以 改变 细胞 极 性 的 方向 ,但 是 如 一 14 
小 时 后 ,细胞 豆 形 成 ,细胞 内 细胞 骨架 的 固定 作用 将 细胞 分 为 两 极 :时 极 (thallus pole》 和 根 极 (rhizoid 
pole7。 随 后 发 生 的 第 -次 分 裂 也 基 不 均等 分 裂 ; 形 成 原 叶 细胞 (thallus cell} 和 根 细胞 (rhizoid cell}。 
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图 11-4 ”县 角 药 极 性 建成 过 程 示意 图 ( 余 权 文 , 汤 章 城 ”1998) 


可 见 , 细 胞 极 性 是 细胞 不 均等 分 裂 的 基础 ,而 不 均等 分 裂 或 称 分 化 分 橡 , 又 是 植物 组 织 极 性 结构 
分 化 产生 的 基础 。 

植物 细胞 的 分 型 分 为 增殖 分 型 (preliferative division) 和 分 化 分 裂 (formative divisiony。 增 殖 分 
裂 产生 的 两 个 子 细胞 具有 相同 的 性 质 ; 例 如 您 伤 组 织 中 肛 性 分 生 细 胞 数目 的 增加 ,种子 发 育 时 胚乳 细 
胞 数目 的 增加 等 ,都 是 由 相应 细胞 的 增殖 分 型 形成 的 ;所 谓 分 化 分 型 , 即 细 胞 分 裂 产生 的 两 个 子 细胞 
在 形态 或 生理 生化 上 具有 不 同 的 性 质 , 从 而 具有 不 同 的 发 育 方向 。 分 化 分 裂 属 于 不 均等 分 烈 (asym- 
metric division)。 

现在 普遍 认为 ,分 化 分 裂 或 不 的 等 分 烈 是 植物 极 性 结构 形成 的 基础 ,是 网 胞 分 化 的 前 所 。 例 如 一 
此 最 初 不 具备 极 性 的 细胞 ,如 受精 卵 、 大 孢子 ,小 孢子 等 ,在 后 续 的 分 裂 中 都 是 不 均等 分 裂 。 植 物 的 第 
一 次 有 丝 分 型 一 一 受精 卵 的 分 型 就 是 一 种 典型 的 不 均等 分 裂 ,产生 了 植物 最 早 的 轴 向 极 性 结构 , 即 项 
端 细胞 和 基 端 细胞 ,前 者 分 化 为 胚 件 .子叶 和 胚 轴 , 后 者 分 化 为 延 根 和 胚 柄 (参见 本 章 第 三 他 )。 小 匈 
子 ( 即 花粉 粒 ) 的 发 育 情况 如 图 11-5A 所 示 , 小 驳 子 首先 进行 一 次 不 均等 分 烈 产 生 两 个 细胞 ,大 细胞 包 
含有 大 部 分 的 小 孢子 细胞 质 , 形 成 营养 细胞 ,将 来 在 花粉 萌发 时 形成 花粉 管 ;小 细胞 内 的 细胞 核 浓 缩 ， 
形成 生殖 细胞 (generative cell) 。 营 养 细 上 胞 内 具有 A152 标志 基因 表达 ,而 且 AT52 基因 的 表达 局 
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限 在 不 均等 分 裂 形成 的 营养 细胞 之 内 ,生殖 细胞 内 没有 [4 了 352 基因 的 表达 。 如 果 用 维 管 课 合 持 抗 剂 
秋水 仙 素 (colchicine) 抑制 小 孢子 的 有 丝 分 裂 , 那 么 整个 小 孢子 将 发 育 为 一 个 营养 细胞 ,并 且 有 
LAT52 标志 基因 表达 (图 11-5B) ;如 果 用 较 低 剂 晤 的 秋水 仙 率 处 理 小 孢子 ,可 以 使 小 孢子 进行 均等 分 
裂 ,结果 产生 两 个 等 体积 的 营养 细胞 ,而 且 两 者 都 有 工 4752 标志 基因 的 表达 ,但 是 没有 生殖 细胞 的 产 
生 ( 图 11-5C)。 可 见 生 殖 细胞 的 分 化 必须 以 小 鸡 子 的 不 均等 分 发 为 前 提 。 
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图 11-5 “利用 秋水 仙 素 干 拢 花粉 母 细胞 分 裂 的 试验 ,证 明 花 粉 (小 孢子 ?的 形成 必须 经 由 不 均等 分 列 
{Taiz &. Zeiger 1998) 


其 他 不 均等 分 型 影响 细胞 分 化 的 例子 还 很 多 , 讽 如 根 尖 成 熟 区 表皮 细胞 上 根 毛 的 分 化 就 是 不 均 
等 分 裂 的 产物 ,该 区 的 表皮 细胞 经 过 不 均等 分 现 产 生 一 大 一 小 两 个 子 细胞 ,体积 较 小 的 细胞 将 来 分 化 
为 根 毛 ,而 体积 较 大 者 仍然 保留 表皮 细胞 的 性 质 ; 叶 表 皮 上 的 保卫 细胞 的 分 化 以 及 初 皮 部 第 管 和 伴 胞 
的 分 化 都 是 细胞 不 均等 分 裂 的 结果 。 

(三 ) 胞 间 通 讯 与 位 置 效应 

植物 是 一 个 儿 细 胞 有 机 人 栖 ,细胞 之 间 有 紧密 的 连接 ,网 胞 的 生理 活动 必须 与 周围 细胞 保持 协调 的 
相互 关系 。 正 是 由 于 这 种 相互 影 响 作 用 的 存在 ,每 个 细胞 在 器 官 和 组 织 中 的 位 置 , 反 过 来 也 影响 甚至 
决定 其 分 化 方向 和 生理 功能 。 这 就 是 常 说 的 细胞 分 化 的 位 置 效 应 (positional effect)。 

细胞 之 间 的 协调 作用 是 通过 胞 间 通 讯 Cintercellular communication) 进 行 和 的。 胞 间 通 讯 可 以 通过 
胞 间 连 丝 (plasmodesmata) 的 共 质 体形 式 进行 ,也 可 以 通过 细胞 壁 空间 的 质 外 体形 式 进行 。 下 面 将 详 
细 讨 论 细胞 胞 间 通 讯 以 及 位 置 效 应 对 植物 细胞 分 化 的 影响 。 
1. 细胞 间 通 讯 与 细胞 分 化 

胞 间 连 丝 是 相 邻 细胞 保持 物质 和 信息 联系 的 桥梁 ,植物 的 一 些 重要 的 发 育 调节 蛋白 能 通过 胞 间 
连 丝 进行 胞 间 和 移动。 实际 上 ,病毒 侵入 植物 细胞 后 ,就 是 利用 胞 间 连 丝 的 主动 运输 机 制 向 邻近 细胞 传 
染 的 。 烟 草花 叶 病 毒 可 以 编码 一 种 30kDa 的 移动 蛋白 (movement protein, MP) 可 以 增加 胞 间 连 缘 的 
最 大 通过 分 子 质量 ,使 MP 携带 的 病毒 基因 组 通过 胞 间 连 丝 。 

MP 可 能 在 结构 上 模拟 了 植物 发 育 调节 蛋白 ,利用 胞 间 连 经 的 主动 运输 机 制 进行 感染 的 。 植 物 重 


白质 通过 驳 间 连 丝 运输 还 有 一 个 典型 的 例子 。 韧 皮 部 筛 管 中 含 有 大 量 的 蛋白 质 ,但 是 由 子 筛 管 是 无 
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核 细胞 ,不 能 产生 mRNA 进行 蛋白 台 成 ,所 以 这 些 蛋 白质 只 能 由 相 邻 的 的 伴 胞 合成 ,通过 胞 问 连 经 运 
人 第 管 ， 

大 量 的 试验 证 据 表 明 ,植物 细胞 分 化 过 程 中 ,分 化 调节 物质 主要 通过 胸 问 连 丝 进行 胞 间 运 输 。 例 
如 和 仕 爹 鱼 草 CAntirrhinam) 植物 中 ,FLO 基因 (一 种 转录 因子 基因 }) 只 在 成 花 分 生 组 织 的 L1 层 中 表 
达 , 但 是 可 以 诱导 分 生 组 织 的 其 他 细胞 层 内 花 器 宫 特 征 基因 的 表达 。 这 种 现象 的 可 能 解释 是 ,FLO 基 
内 编码 的 转录 内 子 蛋白 通过 胞 间 连 丝 从 Ll 层 运 输 到 其 他 层 的 分 生 组 织 细 胞 内 ,诱导 这 些 细胞 内 花 器 
官 特 征 基 因 的 表达 ， 

这 种 通过 胞 间 连 丝 构 成 的 细胞 间 共 质 体 联系 可 以 随 着 细胞 生长 分 化 的 进程 发 生变 化 ,例如 根 的 
分 生 区 和 伸 长 区 表皮 细胞 之 间 的 胞 间 连 丝 比 较 多 ,但 是 在 成 熟 区 进行 根 毛 分 化 时 ,表皮 细胞 之 问 的 胞 
朵 连 丝 逐 潮 关 财 。 等 根 毛 长 出 之 后 ,表皮 细胞 之 间 就 完全 瑚 失 了 蕉 质 体 联系 。 
2. 位 置 效 应 与 绩 胞 分 化 

由 莹 尖顶 端 分 生 组 织 和 根 尖 分 生 组 织 可 以 分 化 产生 各 种 植物 器 官 和 组 织 , 这 种 分 化 过 程 最 早 可 
以 追 渤 到 分 生 细胞 形成 的 组 织 原 细胞 (initial cell} 。 例 如 根 尖 分 生 组 织 可 以 产生 中 往 原 细胞 ,皮层 - 内 
皮层 原 细胞 、 根 冠 -表皮 原 细 胞 和 壳 柱 阳 细 胞 (参见 本 章 第 二 节 )， 有 假说 认为 分 生 组 织 中 的 这 些 组 织 
原 细胞 是 一 种 决定 态 的 细胞 ,注定 要 分 化 为 相应 的 组 织 , 合 如 中 柱 原 细胞 注定 要 分 化 为 中 柱 北 和 维 管 
组 织 , 即 由 细胞 株 系 血统 决定 细胞 分 化 方向 。 组 织 原 细胞 产 和 牛 之 后 的 细胞 分 询 都 是 增殖 分 裂 , 始 终 维 
持 该 类 细胞 的 分 化 性 质 。 支 持 这 一 假说 鸭 证 据 很 多 ,例如 一 些 组 织 细胞 的 特征 基因 在 上 其 组 织 原 细胞 
中 就 有 表达 。 

但 是 有 试验 证 明 , 纲 胸 所 处 的 位 置 5 即 与 其 他 细 胸 之 问 的 联系 情况 ?在 决定 细胞 分 化 方向 方面 ,是 
比 细胞 株 系 血统 更 重要 的 因素 之 一 。 如 众所周知 的 组 织 培 养 就 是 利用 了 脱离 母体 环境 的 植物 外 植 体 
能 够 发 生 脱 分 化 和 再 分 化 的 性 质 。 不 仅 体 外 如 此 ,植物 体内 的 细胞 分 化 方向 也 决定 于 其 所 处 的 位 置 。 

验证 位 置 效 应 影响 细胞 分 化 方向 的 上 典型 试验 之 一 是 根 尖 分 牛 组 织 的 油光 手术 试验 。 研 究 者 将 根 
尖 分 生 组 织 内 的 皮层 -内 皮层 组 织 原 组 胞 {eortical-enrdodermal initial cell} 用 沿 光 上 东 烧 融 ,发 现 相 邻 的 
中 社 萌 细胞 会 发 生平 局 分 裂 ,产生 的 子 细 胞 会 充实 到 原来 皮层 细胞 和 内 皮层 的 位 置 , 进 而 分 化 形成 皮 
层 和 内 皮层 组 织 细胞 。 这 个 试验 说 明 线 胞 的 决定 性 是 相对 的 , 而 用 细胞 位 置 的 改变 会 导致 其 分 化 方 
向 的 改变 。 

典型 试验 之 二 是 英格兰 常春 芯 5English ivy) 花 叶 突 变 体 的 研究 。 廿 物 茎 尖顶 端 分 生 组 织 原 套 结 
构 分 为 二 层 : 由 外 向 内 依次 是 Ll 层 ,L2 层 和 13 层 (参见 本 章 第 二 节 ), 痊 叶 原 基 分 化 过 程 中 ,最 外 层 
的 L1 层 细 胞 分 化 形成 叶片 的 表皮 细胞 ,L213 层 细 胞 分 化 为 叶肉 细胞 等 内 部 组 织 。 有 一 种 突变 体 和 各 
野生 型 杂交 的 英格兰 常春 藤 , 其 顶端 分 生 组 织 原 套 的 Ll 和 [3 层 是 正常 细胞 ,但 是 1.2 层 发 生 了 突变 ， 
不 能 形成 叶绿体 。 因 为 已 知 叶片 中 的 光合 细胞 一 一 叶肉 细胞 是 由 L2 层 细 胞 衍生 而 来 的 ,所 以 上 述 这 
种 常春 芯 的 叶片 应 该 旺 白色 ,但 实际 上 其 叶片 上 有 记 斑 点 点 的 绿色 叶肉 细胞 存在 。 研 究 表明 , 这些 绿 
色 的 叶肉 细胞 是 由 正常 的 L113 层 细胞 往生 而 来 的 。 某 些 本 来 要 分 化 为 不 会 叶绿体 的 束 皮 细胞 的 
Ll1 层 细 胞 ,由 于 偶然 的 平 周 分 异 进 入 了 1L2 层 ,结果 就 分 化 为 具有 叶 绿 体 的 叶肉 细胞 。 这 个 例子 充分 
证 明了 位 置 效 庶 是 决定 细胞 分 化 的 决定 因素 。 


三 、 植物 程序 性 细胞 死亡 


植物 的 衰老 (senescence) 可 以 表现 为 整 株 水 平 的 衰老 ,如 单 次 结实 性 植物 的 误 老 ;也 可 以 表现 为 
器 家 水 平 的 衰老 ,例如 吁 片 的 衰老 ;也 可 以 是 细胞 水 平 的 ,如 导管 分 子 分 化 。 关 于 植物 大 老 的 详细 内 
容 请 参见 第 十 七 章 。 这 里 只 讨论 植物 的 一 种 特殊 类 型 的 守 老 一 一 程序 性 细胞 死亡 (programmed cell 
death, PCD) 。 
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所 谓 程序 性 细胞 死亡 ,就 是 植物 单个 细胞 内 在 的 衰老 程序 被 激活 产生 的 细胞 衰老 过 程 。PCD 在 
动物 发 育 中 起 着 重要 的 作用 ,通常 总 由 一 些 特殊 的 信 上 号 庄 导 , 伴 随 着 -系列 特殊 基 财 的 表达 ,导致 组 
胞 产生 生化 利 形态 上 的 特征 性 变化 ,包括 细胞 核 收缩 . 核 DNA 片段 化 降解 等 ,最 终 导 致 细胞 死亡 。 这 
种 动物 细胞 的 PCD 过 程 称 作 ( 细 胞 ) 润 亡 (apopriosis)。 植 物 细胞 的 PCD 过 程 类 似 王 动物 细胞 的 泣 亡 
过 释 , 例 妈 导 管 分 子 细胞 在 分 化 的 最 终 阶 段 发 生 PCD, 细胞 核 破 至 , 桨 色 质 降解 ,细胞 质 消 失 ,导致 细 
殉 死 亡 。 又 如 用 病原 菌 的 激发 子 诱导 西红柿 细胞 发 生 超 敏 反应 时 ,表现 出 与 动物 网 胞 凋 亡 完全 一 致 
的 现象 ,这 说 明 植 物 中 也 存在 着 和 动物 细胞 机 制 相 同 的 PCD。 

植物 细胞 PCD 伴随 着 一 些 水 解 酶 ,如 核酸 酶 .型 白 酶 和 脂 酶 基因 的 表达 , 这 些 基因 也 称 为 “衰老 
相关 基因 *(senescence-associated gene， SAG)， 植物 SAG 还 包括 ACC 合成 酶 和 ACC 氧化 酶 基因 。 

植物 PCD 的 重要 功能 之 一 就 是 抵御 病原 微生物 的 侵 染 。 当 植物 细胞 受到 病原 微生物 的 复数 时 ， 
会 在 被 感染 细胞 内 产生 大 量 有 毒 的 植保 素 , 并 迅速 死亡 ,形成 所 谓 的 荷 砍 Cnecrotic lesion) ,这 样 可 以 
断绝 病原 微生物 的 背 养 来 源 , 或 避免 病毒 的 复制 ,以 防止 病原 微生物 的 进一步 侵 当 。 这 是 植物 策 牲 局 
部 ,保护 整体 的 一 种 防御 策略 。 这 种 对 病原 微生物 的 侵 染 发 生 的 快速 上 死亡 反应 也 称 超 敏 反应 (hyper- 
sensitive TespOonse) 。 

研究 表明 ,植物 超 繁 反应 产生 的 细胞 死亡 并 不 是 单纯 地 受 喜 素 毒害 而 产生 的 “他 杀 ” 性 死亡 ,而 是 
植物 细胞 主动 的 反应 。 因 为 在 超 敏 反应 过 程 中 ,病原 菌 侵 染 释放 的 信号 一 一 激发 子 启 动 了 一 系列 的 
基因 表达 和 生理 生化 反应 ,是 一 种 自杀 ”7 为。 

利用 所 南 共 突变 人 休 进行 的 试验 进一步 证 明了 植物 超 竹 反应 过 程 中 细胞 死亡 是 基因 控制 的 死亡 过 
程 , 即 PCD 过 程 。 即 使 在 没有 病原 微生物 存在 的 条 件 下 ,许多 拟 南 章 的 突变 体 也 能 产生 一 系列 衰老 
反应 ,产生 枯 班 ， 如 Jsdl 突变 体 在 没有 病原 菌 侵 染 的 情况 下 ,也 容易 产生 难以 控制 的 细胞 死亡 卉 象 ， 
而 日 一 旦 受到 病原 菌 慢 染 的 诱导 ,就 会 产生 比 正常 植株 细胞 更 迅速 更 强烈 的 豪 亡 , 即 所 谓 的 “ 崩 汗 性 
细胞 死亡 ”(runaway cell death) 。 导 致 这 种 突变 体 细胞 易于 死亡 的 直接 原因 可 能 是 细胞 内 超 气 自由 
基 (8 7) 的 过 度 积 累 造成 的 。 


第 三 节 ”植物 生长 发 育 概 述 
一 、 高 等 植物 生长 发 育 的 特点 
(一 ) 植物 生长 发 育 与 分 生 组 织 


植物 的 形态 建成 完全 依靠 植 物体 内 各 种 分 生 组 织 的 活动 构建 而 成 ,这 是 植物 生长 发 育 区 别 于 动 
物 生 长 发 育 的 一 个 显著 的 特点 。 所 谓 分 生 组 织 (meristem) ,是 植物 体内 的 一 些 体积 较 小 .等 直径 的 胚 
人 性 细胞 。 营 养 回 官 的 分 生 组 织 具 有 自我 留存 (self-perpetuating) 的 性 质 , 即 分 生 细胞 分 裂 产生 植物 各 
种 组 织 和 器 官 的 同时 ,有 一 部 分 细胞 永远 保持 脉 性 状态 ,只 具有 分 裂 能 力 , 而 不 发 生 分 化 。 

分 生 组 织 内 衍生 各 种 组 织 的 原始 细胞 称 为 纪 织 原 细胞 (initial celD ,其 性 质 类 似 于 动物 的 于 绍 胞 
(stem celD) , 即 组 织 原 细胞 分 裂 产生 的 两 个 子 细胞 ,一 个 仍然 保留 组 织 原 细胞 的 特性 , 男 一 个 细胞 进入 
特定 的 分 化 进程 ,经 过 蔡 干 次 分 型 后 开始 分 化 ， 

根据 分 生 组 织 的 位 置 . 来 源 和 其 分 化 产生 的 组 织 类 型 可 以 将 其 分 为 不 同 种 类 。 植 物 的 分 生 组 织 
分 为 两 大 类 ,初生 分 生 组 织 (primary meristem) 和 次 生 分 生 组 织 (secondary meristem) ,前 者 是 在 胚胎 
发 牛 过 程 中 形成 的 ,后 者 是 在 后 期 生长 发 育 过 程 中 形成 的 。 侧枝 和 侧根 上 的 顶端 分 生 组 织 ,叶腋 的 叶 
腑 分 生 组 织 ,以 及 禾 本 科 植 物 甘 节 和 叶片 基部 的 居间 分 生 纠 织 (intercalary meristem) 都 属于 次 生 分 生 


组 织 , 但 是 它们 在 构造 和 性质 上 与 初生 分 生 组 织 完全 相同 。 同 样 也 属于 次 后 分 生 组 织 的 侧 生 分 生 组 
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组 {lateral meristem) 包 括 维 管 形成 层 (vascular cambium) 和 种 表皮 形成 层 {cork cambium); 拍 角 着 林 本 
植物 茎 十 径 向 生长 的 功能 。 
《二 ) 植物 生长 的 有 限 性 和 无 限 性 

植物 生长 发 育 上 共有 "有限 性 *(dcterminate] 和 “无 限 性 ”(indeterminate) 的 区 分 。 所 谓 有 限 性 ,是 
指 植物 的 组 织 器 官 色 一 定 的 阶段 和 大 小 时 就 停止 后 长 发 育 , 然后 衰老 ,死亡 。 就 象 绝 人 人 多数 动物 英 官 
的 生长 发 育 都 是 有 限 的 一 样 ,植物 的 叶片 , 花 、 果 实 等 器 官 岂 是 典型 的 有 限 生 长 器 官 ;而 植物 根 、 茎 等 
营养 器 官 的 生长 有 具有 潜在 的 无 限 性 ,例如 干 全 古 桂 仍然 可 以 繁殖 新 枝 新 根 ,条 件 许 可 的 话 , 可 能 还 会 
无 限 中 生长 下 去 。 但 是 ,一旦 芋 尖 分 生 组 织 进 人 咎 殖 生 长 状态 , 即 分 化 为 花芽 之 后 ,就 恋 成 了 有 限 牛 
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(三 ) 植物 的 一 年 生 和 多 年 生 习 性 


高 等 植物 有 单 深 结 实 性 (monocarpic species) 和 和 多 次 结实 性 Cpolycarpic species) 之 分 。 前 者 只 并 
花 一 次 ,然后 就 衰老 死亡 ;后 者 开花 后 天 进入 营养 生 攻 ,然后 骨 半 花 ,这 样 的 宾 坏 重复 一 次 或 多 次 才 豪 
老 和 死亡 。 一 年 牛 的 禾 本 科 植 物种 子 多 数 是 在 春天 萌发 ,秋天 开花 结实 ,冬季 到 来 时 死亡 。 冬 小 麦 等 
一 年 生 植 物 则 是 在 秋天 播种 ,以 幼苗 的 形式 在 冬 雪 的 覆盖 王 度 过 冬天 ,在 来 年 的 春天 开始 生长 ,并 开 
化 结 实 . 单 次 结实 性 的 禾 本 科 植 物 也 有 窗 年 生 的 ,如 性 子 可 以 生长 50 铬 年 ,然后 才 开 化 死亡 ， 

甜菜 .萝卜 等 是 典型 的 二 年 生 植物 ,通常 在 第 一 个 生长 季 的 春天 发 芽 , 以 莲座 状 营养 体 的 形式 生 
长 ,晚秋 时 分 地 上 部 分 死亡 ,只 保留 地 下 和 根 和 桥 叶 包 圳 的 蔡 尖 顶 菠 [| 称 为 多 年 生 薄 (perennating 
bud)]。 第 二 年 夏天 顶 芽 抽 董 (bolting) ,然后 开花 结实 。 

多 次 结实 性 植物 ,也 称 多 年 生 植 物 , 在 每 次 开花 结实 时 ,仍然 保留 大 量 的 营养 棱 。 例 如 多 咎 生 木 
本 植物 只 是 利用 侧 芽 或 腋芽 发 育成 花芽 ,或 者 项 菠 开 花 而 保留 侧 芽 或 腋 菠 为 营养 芽 。 


二 、 植物 生长 发 育 的 控制 


植物 是 一 个 高 度 复 杂 的 多 细胞 有 机体 ,要 保证 植物 的 正常 生长 发 育 , 各 个 器 宫 、 各 个 组 织 以 及 各 
个 细胞 之 间 必 须 进 行 精确 的 协调 和 控制 植物 生长 发 育 的 控制 发 生 在 -三 个 层次 上 : 胞 内 (intraceliu- 
la 控制 ,. 胞 闻 (intercellular} 控 制 和 胞 外 (extraceljujar) 控 制 , 胞 内 控制 大 渭 站 基因 水 平 进行 ,基因 遂 
过 所 编码 的 各 种 蛋白 来 控制 细胞 生理 生化 活动 ; 胞 间 控 制 的 主要 角色 是 植物 激素 ,起 着 协调 不 同 组 织 
和 细胞 阅 的 生理 活动 的 作用 ;而 胞 外 控制 是 外 在 的 环境 因子 对 植物 牛 长 发 育 的 影响 。 应 该 指出 的 是 ， 
这 三 种 控制 水 平 的 作用 并 不 是 相互 独立 的 ,几乎 在 所 有 的 情况 下 都 是 相互 交叉 ,相互 影响 的 。 例 如 基 
因 表 达 水 平 的 改变 可 以 影响 细胞 内 激素 浓度 以 及 细胞 对 沿 索 的 敏感 性 , 反 过 来 ,许多 激素 的 生理 作用 
又 和 特定 基因 表达 的 诱导 和 控制 有 关 ; 环 境 因 子 对 植物 的 影响 ,也 必须 经 过 胞 问 和 胞 内 信号 的 传递 才 
能 实现 。 所 以 植物 生长 发 育 的 各 种 现象 及 其 调控 是 上 述 三 种 水 平 的 控制 因子 相互 协调 .相互 作用 的 
结果 。 











(一 ) 发 育 的 基因 控制 
植物 细胞 具有 全 能 性 (totipotentey), 即 牛 活 的 植物 绝 胞 中 含有 植物 发 育 所 需 的 所 有 址 传 信息 ,其 
至 在 高 度 分 化 的 细胞 中 ,仍然 保留 着 植物 的 全 套 基 因 。 不 同 的 基因 在 不 同 的 牛 长 发 育 阶 段 的 表达 活 
性 或 者 开 闭 情况 各 异 , 从 本 质 上 讲 , 植 物 的 生长 发 育 就 是 基因 编程 顺序 表达 的 结果 。 随 着 分 牛 物 学 
研究 的 飞速 发 展 , 人 们 对 植物 生长 发 育 的 基因 控制 已 经 有 了 相当 的 了 解 。 
需要 指出 的 是 ,发 育 的 基因 控制 ,可 以 发 生 在 转录 水 平 .转录 后 水 平 ( 即 mRNA 加 工 水 平 ), 翻 详 
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水 平和 翻译 后 水 平 ( 郎 恒 白质 加 工 水 平 )。 其 他 控制 因子 ,例如 激素 和 环境 因子 和 基因 的 相互 作用 ,也 
可 能 发 生 在 这 几 个 水 平 上 。 


(二 ) 发 育 的 激素 控制 


烟草 髓 部 组 织 在 体内 分 化 成 熟 后 会 变 成 一 个 储 荐 细胞 ,但 是 将 其 分 离 出 来 进行 人 工 培养 时 ,根据 
培养 基 内 细胞 分 列 素 各 生长 素 两 种 激素 水 平和 比例 的 不 同 ,可 以 脱 分 化 形成 无 结构 的 愈 伤 组 织 ,也 可 
以 分 化 不 定 芽 ,或 分 化 不 定 根 ,最 终 可 议 形成 一 个 完整 的 植株 。 这 说 明 激 素 在 控制 植物 生长 发 育 过 程 
中 起 着 关键 的 调控 作用 ,植物 激素 作为 一 种 化 学 信号 , 介 导 着 细胞 与 细胞 之 间 、 髓 官 与 器 官 之 间 、 环 
境 与 各 物 之 间 的 相互 作用 ,贯穿 在 整个 植物 生长 发 育 的 全 过 程 中 。 关 于 植物 激素 及 其 对 植物 生长 发 
育 的 调控 作用 将 在 第 十 二 章 和 第 十 三 章 中 详细 讨论 。 


(三 ) 发 育 的 环境 控制 


植物 具有 和 和 动物 相 区 别 的 显著 特性 就 是 它 非 移 动 性 的 生活 习性 ,这 意味 着 植物 随时 随地 地 接受 
着 自然 环境 变化 的 影响 ,而 长 期 的 进化 使 植物 具有 非凡 的 环境 适应 能 力 。 光 .温度 和 重力 等 因素 对 杆 
物 的 生长 发 育 状态 会 产生 显著 的 影响 。 其 他 一 些 环 境 因 子 ,例如 磁场 .声音 以 及 风 等 环境 因素 对 植物 
生长 发 育 志 会 产生 微妙 的 作用 。 除 了 上 述 物 理 因 素 之 外 ,环境 中 还 存在 着 与 植物 生长 发 育 关 系 密切 
的 化 学 因素 和 生物 因素 ,例如 土壤 酸碱度 .养分 状况 等 。 在 环境 问题 日 着 突出 的 今天 ,空气 ,水 和 土壤 
污染 对 植物 生长 发 育 的 影响 也 不 能 忽视 。 环 境 中 的 微生物 ,动物 乃至 人 类 等 生物 因素 对 植物 生长 发 
育 的 影响 也 非常 巨大 。 


三 、 植 物 胚 胎 发 育 
(一 ) 胚胎 发 育 与 植物 生长 发 育 的 基本 模式 


植物 生长 发 育 是 从 子 骸 胚 囊 肉 的 单 细 胸 爱 精 卵 发 育 为 一 个 多 细胞 胚胎 这 个 过 程 开 始 的 ,这 个 过 
程 也 称 为 “胚胎 发 生 ”(embryogenesis) 。 胚 胎 发 生 过 程 是 植物 最 初 的 也 是 最 基本 的 一 个 形态 建成 过 
程 ,同时 也 葛 定 了 植物 生长 发 育 的 基本 模式 。 
植物 五 胎 和 动物 胚胎 不 同 , 前 者 在 胚胎 时 期 并 没有 形成 和 | 
成 年 个 体 的 所 有 器 官 , 仅 有 植物 体 最 基本 的 形态 和 构造 , 即 
胚芽. 古 根 . 胚 轴 和 子叶 。 而 所 有 其 他 成 熟 植物 体 器 官 都 是 一 
由 胚胎 发 生 之 后 依靠 分 生 组 织 分 化 发 育 而 成 的 。 人 
那么 ,植物 王 胎 发 生 过 程 中 黄 定 的 植物 生长 发 育 的 基本 
模式 是 什么 呢 ? 首先 是 植物 器 官 的 径 向 构造 模式 人 radial AR 
structure pattern) ;其 次 是 植物 的 轴 向 发 育 模 式 Caxial devel- 沪 Y | 原木 质 部 
opmenta] pattern) :最 后 是 将 来 分 化 发 育 各 种 植物 器 官 的 初 
生 分 生 组 织 (primary meristemm) 。 上 述 三 个 基本 模式 是 植物 
生长 发 育 黄 穿 始终 的 特征 ， 11-6 ” 毛 南 工 根 的 横 切 面 (下 根 尖 tmm 左 
所 谓 植 物 的 轴 向 发 育 模 式 是 指 植物 体 呈 现 根 葵 两 极 模 右 ), 示 植物 器 官 内 组 织 的 径 向 排列 特性 
式 , 这 种 形态 特点 实质 上 是 植 物 极 性 构造 的 表现 ;而 植物 侨 (Taiz B. Zeiger 1998) 
官 的 径 向 构造 模式 可 以 从 根 或 茎 的 横 截 面 上 看 到 ,图 11-6 表示 的 是 拟 南 草根 的 模 截 面 ,各 种 组 织 呈 更 
典型 的 同心 加 排列 形态 , 从 外 向 内 依次 是 表皮 (epiderinis) ,皮层 Ccortex) ,内 皮层 Cendodermis) ,中 柱 
出 (pericycle} 和 中 柱 (stele)。 虽然 具体 的 形态 可 能 随 植物 品种 和 部 位 有 所 不 同 ， 但 是 绝 大 部 分 植物 器 
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官 构造 都 遵循 这 种 径 向 构造 模式 。 
(二 ) 胚胎 发 育 的 三 个 阶段 


种 子 形成 过 程 中 由 受精 卵 开 始 的 胚胎 发 生 关 都 发 生 于 胚珠 内 ,但 在 试验 条 件 下 ,植物 的 体 细胞 也 
可 以 分 化 为 胚胎 , 称 为 体 细胞 肪 胎 发 生 (somatic embryogenesis)。 本 节 将 以 拟 南 芥 的 胚胎 发 生 为 例 ， 
介绍 胚 中 发 育 的 三 个 典型 阶段 ， 

所 南天 胚胎 发 生 的 第 一 阶段 为 球形 肽 Cglobular stage embryo) 阶 段 (图 11-7D) ,受精 孵 进行 精确 
的 同步 分 裂 形 成 一 个 对 称 的 多 细胞 球 ;第 二 阶段 为 心 形 肚 {heart stage embry 中 阶段 (图 11-7E ,FF)， 
在 球形 胚 一 端的 两 侧 发 生 快 速 的 细胞 分 裂 ,形成 两 个 对 称 的 子叶 原 基 ,构成 一 个 两 侧 对 称 的 心 形 且 ; 
第 三 阶段 为 鱼雷 形 胚 (torpedo stage embryo) 阶 段 (图 11-7G) ,是 轴 开 始 伸 长 ,子叶 原 基 进一步 发 育 ， 
形成 鱼雷 形 胚 。 在 许多 植物 的 及 胎 发 生 过 程 中 ,鱼雷 形 胚 阶段 之 后 ,子叶 会 进一步 生长 发 育 , 成 为 蛋 
白质 ,淀粉 .脂肪 等 营养 物质 的 储存 器 官 。 





顶端 细胞 , 
“~ 表皮 原 


基 端 细胞 


兰 央 
子叶 
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11-7” 氢 南 并 的 胚胎 发 生 过 程 (Taiz && Zeiger 1998) 
(A) 受精 婴 第 一 次 分 副 形 成 两 个 细胞 -顶端 细胞 和 基 端 细胞 。 顶 端 细胞 将 来 形成 是 胎 : C3) 两 个 细胞 的 雄 胎 ; CC) 八 个 细胞 的 耳 胎 ; 
(D) 妹 形 胚 阶段 , 示 才 皮 原 细 苑 的 形成 ;(E) 心 形 胚 阶段 早期 !(P) 心 形 胚 阶段 后 期 !(G) 鱼 肖 且 阶段 !(H) 成 热 怀 。 


需要 指出 的 是 ,即使 在 胚胎 发 生 的 球形 胚 阶段 ,仍然 有 顶端 和 基 端 细胞 的 区 别 。 实 际 上 ,植物 的 
轴 向 两 极 模式 在 受精 卵 的 第 一 次 分 裂 时 就 已 经 决定 了 。 受 精 煞 的 第 一 次 分 裂 将 合子 分 为 一 个 顶端 细 
胞 Capical cet) 和 一 个 基 端 细胞 (basal cei) 。 顶 端 细 胞 将 来 形成 胚胎 的 太 部 分 构造 ， 而 基 端 细胞 进行 
若干 次 分 烈 后 即 开 始 分 化 ,大 部 分 细胞 变 成 胚 柄 (suspensor), 只 有 上 部 的 少量 细胞 成 为 胚胎 的 一 部 
分 , 即 胚 根 原 (hybophysis) ,将 来 形成 胚胎 的 根 尖 分 生 组 织 。 

拟 南 并 的 受精 孵 形 成 后 30 个 小 时 内 会 进行 3 次 精确 的 同步 分 裂 , 形 成 8 个 细胞 的 球形 豚 ( 图 
11-7C) 。 球 形 胚 早期 上 层 绍 胞 和 下 层 细胞 开始 分 化 ,形成 胚胎 的 顶端 和 基 端 两 部 分 ,表现 出 胚胎 的 轴 
向 极 性 发 育 模式 。 然 后 下 层 绍 胞 开始 横 向 分 烈 , 形 成 径 向 分 布 的 三 个 区 域 . 最 外 面 一 层 细胞 是 所 谓 的 
原 表 皮层 (protoderm) 《图 11-7D 和 图 11-8)， 诛 表 皮 屋 覆盖 整个 胚 ,将 来 形成 植物 的 表皮 组 织 。 原 表 
皮层 下 面 是 基本 分 生 组 织 (ground meristem) ,将 来 分 化 为 皮层 和 内 皮层 组 织 ! 最 里 面 的 绍 哆 是 原形 成 
层 Cprocambium) ,将 来 分 化 为 维 管 组织 和 中 柱 畏 。 可 更 肽 胎 发 生 的 球形 胚 阶段 已 经 表现 出 植物 的 径 
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向 构造 模式 。 
在 胚胎 的 心 形 胚 阶段 , 古 及 的 轴 向 构造 就 已 经 形成 , 即 具 有 子叶 和 芝 尖 分 生 组 织 的 顶部 ,未 来 发 
育 为 根 及 根 尖 分 生 组 织 的 基部 ,以 及 连接 两 端的 胚 灿 共 三 个 部 分 {图 11-8)。 


子叶 ps 


早期 球形 用 
{tn \ 蔡 央 分 生 组 织 
、 | (NN ) | 








+ 基本 分 生 组 
织 / 皮 层 和 内 


-二 维 营 形成 层 
/中 柱 


根 冠 柱 


图 11-8 ”胚胎 发 生 过 程 中 形成 了 植物 的 轴 向 极 性 构造 和 径 向 构造 的 基本 模式 
(Taiz 名 Feiger 1998) 
图 示 执 南 并 胚胎 发 生 过 程 , 鱼 雷 形 肛 和 绾 苗 之 间 的 灰色 载 条 雪 示 胚胎 与 幼苗 之 间 结 构 上 的 对 应 关系 。 


(三 ) 胚胎 发 生 过 程 中 的 基因 表达 


1 ， 肪 胎 轴 向 发 育 模式 的 建立 受 基 因 的 控制 
通过 对 拟 南 养 胚胎 发 育 突变 体 的 研究 ,发 现 胚胎 顶端 - 基 端 轴 向 发 育 模式 的 建立 是 受 特 异 基 因 控 


制 的 过 程 。 
氢 南 芥 的 琵 胎 发 生 突变 体 如 图 11-9 所 示 ,根据 这 些 突变 体 胚胎 昔 发 后 生成 的 幼苗 形态 分 为 四 种 ， 


Mutant 


WT Mutant WT 





MONOPTEROS 基 因 控 制 初生 根 GNOM 基 因 控 制 价 山 - 基 峭 
前 形成 极 性 构造 的 形成 


GURKE 基 因 控 制 革 尖 分 
生 租 级 的 形成 


图 11-9 氢 南 养 的 见 种 胚胎 发 生 罕 变 体 (Taiz & Zeiger 1998) 


图 中 WT 表示 时 生 型 ;Mutant 表示 突变 体 。 
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BP gurke, fackelt, monopteros 利 gnom 。 

其 中 GURKE 基因 的 突变 ,导致 子叶 其 至 荃 尖 的 缺失 ,使 有 凸 胎 的 形态 像 一 个 小 黄瓜 ;而 FACKEL 
基因 的 突变 ,使 胚胎 的 及 轴 丧失 ,胚胎 的 茎 端 和 根 端 直接 连 在 一 起 ;MONOPTEROS 基因 突变 使 根 和 
有 是 轴 缺 失 , 只 剩 下 两 个 大 子叶 和 茎 尖 ; 而 GNOM 基因 的 突变 ,导致 很 和 子叶 的 丧失 ,成 为 一 个 完全 无 
轴 向 极 性 结构 的 圆 球体 。 

这 些 突变 体 说 明 ,正常 拟 南 草 且 胎 发 生 过 程 中 ,有 是 胎 轴 向 发 育 模式 的 建立 , 即 胚胎 中 沿 轴 向 分 布 
的 肛 芽 .子叶 、 且 轴 和 胚 根 的 形成 ,需要 GURKE、MONOPTEROS、FACKEL 和 GNOM 讲 基 因 的 表 
达 。 旭 然 这 些 基 因 影 响 轴 向 极 性 发 育 模式 的 形成 ,但 是 并 不 影响 细胞 分 化 和 一 些 基 本 组 织 的 形成 。 
例如 gnom 突变 体 胚 胎 和 幼苗 中 仍然 有 沿 径 向 分 布 的 表皮 层 ,基本 分 生 组 织 和 维 管束 。 这 些 基 因 有 些 
已 经 得 到 克隆 ,但 是 它们 是 如 何 有 具体 影响 且 胎 发 生 的 ,目前 仍然 在 研究 之 中 。 
2. 胚胎 径 向 结构 形成 爱 特 异 基 因 的 控制 

廿 胎 发 生 过 程 中 控制 胚 根 种 胚 轴 径 向 组 织 分 化 的 基因 在 拟 南 草 、 玉 米 以 及 其 他 植物 中 都 得 到 了 
鉴定 ,如 拟 南 并 的 SHR 和 SCR 基因 。 其 中 某 些 基 因 和 果 蝇 (Drosoppita) 中 控制 器 官 分 化 位 置 的 同 
源 异 型 框 基因 (homeabox genes) 比较 类 似 。 

拟 南 间 SCR 基因 对 维持 胚胎 发 生 后 的 稻 和 蕉 径 向 组 织 分 化 状态 也 起 着 重要 作用 。 拟 南 芥 的 
shortroot ( 史 玫 突变 体 的 初生 根 内 缺乏 内 皮层 ,而 其 他 部 分 如 表皮 层 , 皮 层 . 中 柱 攻 和 中 柱 等 的 分 化 和 







内 皮层 细胞 
ms 皮层 细 息 
> \L 
屯 周 分 到 2 
会 SS 


scr 突变 体 拙 制 分 列 


图 11-10” 拟 南 并 的 scr 突变 体 (Taiz && Zeiger 1998) 
(AJ 正常 情况 下 原 细胞 党 生 不 均等 分 裂 , 大 细胞 形成 皮层 ,而 小 细胞 形成 内 皮层 :SCR 基因 罕 变 刊 制 了 皮层 和 内 皮层 分 化 过 程 中 的 
不 均等 分 型 ;(B) 氢 南 划 的 scr 突变 体 的 根 槛 切面 .其 皮层 和 内 皮层 细胞 合并 为 - 层 细胞 ;(C) 为 要 生 型 拟 南 并 的 根 模 切面 ,上 基 有 下 
常 的 皮层 和 内 皮层 。 
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分 布 都 正常 ;scarecroww fscr) 罕 变 体 与 shr 类 似 , 只 是 ser 的 皮层 细胞 和 内 点 层 细胞 沪 合 在 一 起 形 战 一 
个 细胞 层 ( 图 11-10)。 这 是 由 于 形成 皮层 细胞 和 内 皮层 细胞 时 基本 分 生 组 织 细 胞 的 不 均等 分 蛮 受 到 
了 抑制 。，SCR 基因 编码 的 蛋白 质 就 是 这 个 不 均等 分 裂 的 控制 蛋白 。 植 物 的 细胞 或 组 织 类 型 控制 基因 
大 多 是 转 有 孙 因 子 ,通过 促进 或 抑制 某 些 基 因 的 表达 ,来 决定 一 些 细胞 或 组 织 的 分 化 和 功能 。 
3. 古 险 顶端 原 分 生 给 织 的 形成 及 基因 的 控制 

植物 初生 根 和 茎 的 顶端 分 生 组 织 是 在 胚胎 发 生 过 程 中 形成 的 。 因 为 在 胚胎 期 这 些 分 生 组 织 并 不 
活化 ,所 以 称 为 * 原 分 生 组 织 *, 宇 氢 页 芥 中 , 原 分 生 组 织 在 鱼雷 形 肽 胎 期 即 可 以 在 两 个 子叶 的 中 间 位 
置 观察 到 。 拟 南 芥 的 SHOOTMERISTEMLESS (STMD 基因 只 在 形成 此 尖 原 分 生 组 织 的 细胞 内 表 
达 ,STM 基因 发 生变 异 的 拟 南 芥 stmz 帘 变 体 胚胎 和 幼苗 都 不 能 形成 荃 从 分 生 组 织 。5TM 基因 产物 的 
功能 可 能 是 抑制 细胞 分 化 ,维持 细胞 分 绚 能 力 。STM 基因 在 球形 肘 中 期 就 可 以 在 一 个 或 两 个 细胞 内 
表达 , 心 形 凸 期 在 子叶 之 问 的 玫 个 细胞 内 表达 。 该 基因 甚至 在 成 熟 植 株 的 茎 尖顶 端 分 生 组 织 内 也 有 
表达 。 所 以 ,STM 基因 是 茎 尖 分 生 组 织 细胞 的 标志 性 基因 。 


四 、 种 子 的 萌发 


高 等 植物 的 生活 史 是 从 种 子 萌发 开始 到 种 子 成 熟 为 止 的 循环 过 程 。 种 子 不 仅 具 有 植物 繁衍 新 个 
体 的 功能 ,而 且 也 是 躲避 不 利 环境 的 重要 手段 。 因 为 种 子 水 分 含量 极 低 , 并 且 爱 种 皮 以 及 其 他 抽 制 因 
素 的 限制 ,其 生命 活动 处 于 -~ 种 相对 静 正 的 状态 。 在 环境 条 件 满足 植物 生长 要 求 的 前 提 下 ,种 子 使 开 
始 萌发 ,开始 了 新 一 轮 的 生命 旅程 。 








(一 ) 种 子 的 结构 


精 物 种 子 有 胚 , 胚 姑 和 种 皮 三 大 部 分 构成 。 肪 的 中 央 部 分 是 胚 轴 (embryonic axis), 胚 办 上 有 一 
个 或 两 个 子叶 (cotyledon) ,有 轴 的 上 端 是 胚芽 (plumule) ;将 来 形成 至 和 上 叶片, 下端 是 腑 根 Cradicle)， 
将 来 形成 根系 。 单 子叶 (monocot) 植 物种 子 的 胚 愉 有 一 个 子叶 , 称 作 盾 片 (scutellum) ,拓片 在 种 子 蓝 
发 中 的 功能 主要 是 销 化 和 吸收 胚乳 营养 。 而 双子 叶 植物 的 肘 具 有 两 个 子叶 ,起 储存 养分 的 功能 。 

在 吵 发 育 过 程 中 , 胚 的 周围 包 衷 着 称 为 且 乳 (endosperm) 的 养分 储存 组 织 。 大 部 分 单子 叶 植 物 的 
种 子 在 种 子 成 熟 后 胚乳 仍然 保留 , 称 为 有 胚乳 种 子 (endospermic seed7; 而 大 部 分 双子 时 植物 的 种 子 
在 胚胎 发 育 过 程 中 ,胚乳 被 消耗 吸收 ,最 终 的 成 熟 种 子 只 有 胚 组 织 , 称 为 无 且 乳 种 子 (nonendospermic 
seed) 。 无 有 盾 乳 种 子 的 子叶 担负 着 养分 储存 的 功能 ,所 以 子叶 有 时 能 占 整 个 成 熟 种子 体 积 的 90 兴 。 址 
到 是 由 非 生 活 细胞 组 成 的 ,内 含 大量 的 淀粉 和 少量 的 蛋白 质 及 脂 类 。 在 一 些 谷 类 种 子 如 小 麦 , 大 麦 和 
燕 表 种 子 中 , 肪 她 被 一 层 厚 壁 的 生活 细胞 包围 着 ,这 层 细 胞 称 为 糊 粉 层 taleurone) ,含有 大 量 的 蛋品 
体 , 在 划 发 时 受 赤 霉 未 的 诱导 合成 大 量 的 水 解 酶 类 (参见 第 十 三 章 ) 。 

外 台 在 种 子 外 围 的 是 坚硬 的 种 皮 ,或 称 外 种 皮 (testa) 。 种 皮 是 从 母体 组 织 衍生 出 来 的 , 即 从 包 品 
子 房 的 珠 被 (integumenf) 发 育 而 来 。 种 皮 一 般 由 厚 壁 细胞 组 成 , 表 而 覆盖 着 很 厚 的 晴 质 层 ,起 着 阻 但 
水 分 和 氧气 进 人 种子 的 作用 。 有 些 种 子 种 皮 中 含有 萌发 抑制 物质 。 


(二 ) 种子 的 萌发 
在 环境 条 件 适合 的 条 件 下 , 种子 内 的 胚胎 并 始 恢复 生长 ,并 形成 植物 幼苗 ,这 个 过 程 就 四 萌 发 


(germination) 。 

种 子音 发 的 第 一 阶段 是 吸 胀 (imbibirion) 。 王 炬 的 种 子 必 须 吸 下 足够 的 水 分 才能 恢复 细胞 的 各 
种 代谢 功能 。 种 子 吸 胀 除了 依靠 表 而 张力 形成 的 毛细 管 作用 ,更 主要 的 还 是 依靠 种 子 内 的 级 胞 壁 物 
质 、 重 白质 以 及 其 他 素 水 性 物质 对 水 的 吸附 作用 , 即 所 谓 的 村 质 势 。 种 子 吸收 水 分 导致 内 含 物体 积 的 


+ 253 。 


膨胀 ,形成 吸 胀 压 Cimbibition pressurey, 撑 破 种 皮 ,解除 用 的 生长 压力 ,使 胜 恢 复生 长 。 


五 芽 稍 


图 11-11 植物 种 子 萌发 过 程 示意 图 (Jiopkins 1995) 
上 A: 查 豆 的 子叶 出 土 型 发 芽 ;: 菜 扣 的 子叶 疼 土 型 发 菠 ; 
C; 单 子叶 植物 玉米 的 发 薄 。 





种子 吸 胀 后 引起 种 子 代 谢 活 动 的 活化 。 最 明显 
的 变化 是 种 子 从 吸 胀 早期 开始 即 伴 随 着 呼吸 的 增 
加 。 种 子 萌 发 过 程 中 的 呼吸 途径 主要 是 糖 醉 解 和 三 
小 酸 循环 ,所 产生 的 中 间 代 谢 物 和 ATP 作为 胚 细胞 
分 裂 和 生长 的 物质 与 能 量 供应 。 磁 酸 友 糖 途径 也 是 
种 子 呼吸 的 重要 途径 之 一 ,该 途径 产生 的 NADPH 
还 原 力 是 细胞 脂 类 合成 必需 的 能 量 供应 物质 , 而且 
该 途径 的 中 间 产 物 是 合成 核 苷 酸 以 及 其 他 含 芳香 环 
物质 的 重要 前 体 。 

种 子 萌 发 过 程 伴随 水 解 酶 类 的 合成 和 分 刻 , 消 
化 种 子 内 储存 的 营养 物质 。 谷 其 种 子 胚 乳 中 的 储藏 
淀粉 的 分 解 反 应 主要 受 糊 粉 层 具 合成 和 分 六 的 a- 演 
粉 酶 和 有 证 粉 酶 的 休 化 。 谷 类 种 子 中 这 上 隔 种 水 解 酶 
类 的 激素 诱导 过 程 在 第 十 三 章 有 详细 的 叙述 。 在 无 
胚乳 种 子 中 , 如 豆 类 种 子 , 早 期 胚 细胞 的 分 裂 和 生 
长 ,尤其 是 及 根 的 生长 主要 是 依赖 其 自身 储藏 的 营 
养 物质 进行 的 ,然后 才 有 子叶 储藏 的 营养 物质 水 解 ， 
运输 到 胚 根 或 胚芽 处 殿 应 进一步 发 育 的 需要 . 

种 子 昔 发 过 程 中 , 胚 细胞 开始 恢复 分 裂 和 生长 ， 


” 形成 具 竺 根 莹 叶 形 态 的 楂 物 幼 苗 。 双 子叶 楚 物 种 子 


萌发 过 程 参 见 图 11-11]A、.B。 种 子 萌发 包括 用 根 的 
生长 和 胚芽 的 生长 。 种 子 萌发 首先 是 胚 根 生 长 ， 有 厦 
根 依靠 种 子 的 吸 胀 压力 和 细胞 伸 长 生长 突破 种 皮 ， 
与 种 子 局 围 的 基质 了 接触 开始 吸收 水 分 和 矿质 元 素 ， 
支持 幼苗 的 生长 需要 。 上 胚 根 牛 长 开始 后 ,胚芽 也 开 
始 生 长 。 在 双子 叶 植 物 中 存在 着 两 种 类 型 的 生长 方 
式 , 一 种 是 子叶 下 胚 轴 (hypocotylD 伸 长 ,将 子叶 和 子 
叶 包 囊 的 第 一 片 真 叶 带 出 土屋 ,这 种 萌发 方式 称 为 
子叶 出 土 萌 发 fepigeal germination)( 图 11-11A); 另 
一 种 是 子叶 上 上 胚 轴 tepicotyl) 伸 长 ,将 第 一 片 真 叶 带 
出 土 层 ,而 子叶 留 在 土 内 ;这 种 方式 称 为 于 叶 留 土 萌 
发 (hypogeal germiantion)( 图 11-11B)。 


五 、 根 系 的 生长 分 化 
(一 ) 根 尖 的 构造 


植物 根系 的 生长 习性 非常 适应 于 土壤 环境 。 


植物 根 哇 流 线 形 ,生长 部 分 的 表 而 没有 任何 侧 生 的 


附属 器 管 , 便 于 根 穿 过 土壤 颗粒 链 隙 生长 。 根 毛 以 及 侧根 都 是 从 停止 生长 的 成 部 部 位 发 生 的 .。 正 是 
因为 根 生长 区 域 在 结构 上 的 单纯 性 ,没有 类 似 茎 尖 生 长 区 域 上 的 芽 原 基 和 叶 厌 基 的 干扰 ,有 利于 观察 
和 研究 根 细胞 的 分 裂 .生长 和 分 化 过 程 及 其 分 子 生 物 学 机 制 。 
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根系 的 生长 呈现 典 增 的 顶端 生长 性 质 。 根 据 根 尖 各 部 分 的 发 育 状态 可 以 分 为 4 个 区 域 : 根 冠 区 
(rootcap zone) ,分 生 区 (meristematic zone) , 伸 长 区 (Celongation zone) 和 成 熟 区 (maturation zone})《 
11-12)。 除 了 根 冠 与 其 他 组 织 具有 明显 分 界 之 
外 ,其 他 三 个 区 域 都 是 相互 重生 ,难以 截然 分 开 
的 。 

根 冠 是 保护 根 尖 分 生 区 的 组 织 , 可 以 分 让 大 
量 黏 冤 糖 起 润 疹 作用 , 避免 生长 过 程 中 受到 士 壤 
颗粒 的 摩擦 损伤 。 根 冠 细 胞 来 源 于 根 尖 分 生 区 下 
端的 根 冠 原 细胞 (root cap initialy。 根 冠 前 端的 
细胞 在 根 生长 过 程 中 不 断 脱落 , 根 冠 原 细 胞 又 不 二 
斯 分 型 产生 新 的 根 冠 细胞 进行 补充 。 另 外 , 根 冠 i 
细胞 在 根 向 地 性 生长 过 程 中 起 重力 感受 的 作用 成熟 区 
(参见 第 十 四 章 )。 紧 邻 根 冠 细胞 是 分 生 区 。 分 生 
区 分 型 产 生根 的 所 有 组 织 的 原 网 胞 ,这 些 原 细 胞 
分 裂 产 生 的 各 种 组 织 细 胞 快速 分 裂 , 并 进行 伸 长 
生长 ,所 以 在 分 生 区 后 形成 了 伟 长 区 。 细 胞 的 分 
型 和 伸 长 生长 停止 后 ,细胞 开始 分 化 ,进入 成 熟 促 长 区 4 抽 汪 0。 名 管 分子 开始 分 化 
区 。 在 根 尖 成 熟 区 内 各 种 组 织 的 分 布 呈 现 典 型 的 坑 甩 : 时 一 务 层 细胞 休止 分 型 
径 向 构造 模式 (图 11-12) 。 > 

在 根 尖 分 生 区 内 ,存在 着 一 个 特殊 的 区 域 , 称 要 才 信 和 村 各 
为 “静止 中 心 ”quiescent center) 。 分 生 区 静止 中 
心 的 细胞 分 裂 极 惕 或 者 基本 上 不 分 列 , 细 胞 质 致 
蜜 ,在 生理 和 形态 上 明显 区 别 于 赔 围 其 他 分 生 细 根 冠 一 
胞 (图 11-12) 。 静 止 中 心 是 根 的 干细胞 群 , 有 试验 
证 实 单独 分 离 出 来 的 根 尖 分 生 组 织 静止 中 心 在 培 。“ 图 11-12 植物 初生 根 的 构造 和 生长 状态 示意 图 
养 基 上 可 以 分 化 为 结构 完整 的 根 ,而 且 当 其 他 分 人 
生 组 织 细胞 受到 损伤 时 ,静止 中 心 可 以 恢复 分 裂 
重新 形成 分 生 组 织 。 
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(二 ) 根 尖 的 分 化 


从 根 尖 的 纵 前 面 可 以 看 到 根 尖 具有 一 个 显著 的 结构 特征 , 即 结构 和 类 型 相同 的 组 织 细胞 旦 条 状 
排列 。 这 些 条 状 排列 的 组 织 细胞 都 来 源 于 根 尖 分 生 组 织 分 裂 产 生 的 原 细胞 ,每 一 条 组 织 细胞 都 与 分 
生 区 的 某 一 个 或 几 个 原 细 胞 相对 应 (图 11-13)。 根 尖 分 生 组 织 细胞 的 分 裂 和 条 状 组 织 细胞 的 分 裂 者 
是 精确 控制 的 。 倒 如 大 部 分 的 根 尖 细 胞 分 裂 都 是 横向 的 垂 周 分 裂 (anticlinal division) , 根 尖顶 端 附 近 
少量 的 细胞 是 纵向 的 平 周 分 更 (periclinal division) 。 根 据 这 些 细胞 分 裂 产生 的 子 细胞 的 发 育 方向 ,还 
可 以 将 根 尖 的 细胞 分 型 分 为 两 个 类 型 ;分 化 分 裂 (formative divisicn) 和 增殖 分 慌 (proliferative divi- 
sion) ,分 化 分 型 形成 的 两 个 子 细 胸 具有 不 同 的 发 育 方向 ,一 个 保留 分 生 细 胞 的 特征 , 另 一 个 进入 分 化 ， 
形成 某 种 特定 组 织 的 细胞 ,如 根 尖 分 生 区 细胞 的 分 裂 即 为 分 化 分 裂 。 根 尖 分 生 组 织 细胞 的 分 化 分 裂 
特性 ,在 形成 对 应 于 各 种 条 状 组 织 的 原 细胞 的 同时 ,保持 了 分 生 细 胞 群 的 称 定 ; 男 一 种 细胞 分 裂 类 型 
是 增殖 分 型 ,所 形成 的 两 个 子 细胞 具有 相同 的 发 痛 方 向 ,例如 上 述 各 种 根 组 织 原 细胞 经 过 不 断 的 分 袭 
增 如 细胞 数目 ,所 生成 的 子 细胞 是 同类 型 的 细胞 ,最 终 形成 条 状 组 织 结 构 。 总 之 ,分 化 分 裂 形 成 条 状 
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组 织 的 基础 , 即 组 织 原 细胞 ;增殖 分 裂 增 加 条 状 组 织 的 细胞 数目 。 分 化 分 裂 一 般 为 平 周 分 错 ,而 增殖 
分 裂 一 般 为 垂 局 分 到。 


中 央 细 胞 中 柱 
中 柱 了 。 中 杜 贡 
J 内 皮 腻 









皮层 -内 皮层 
原 细胞 





图 11-13 植物 根 的 所 有 组 织 均 起 源 于 根 尖 分 生 组 织 内 的 原 细 胞 (Taiz & Zeiger 1998) 
《aa) 扬 南 章 根 尖 的 纵 剖面 ;(B) 氢 南 闪 根 类 分 生 区 的 示意 图 。 


(三 ) 根 尖 分 化 过 程 中 的 基因 表达 

从 上 述 根 尖 分 生 组 织 分 化 过 程 可 以 看 出 ,不 同类 型 组 织 细胞 的 产生 起 源 于 细胞 重 周 的 分 化 分 慌 。 
在 胚胎 发 生 过 程 中 我 们 已 经 讨论 过 胚 根 的 径 向 结构 的 产生 ,例如 内 皮层 的 产生 是 基因 掠 制 的 发 育 过 
程 。 在 拟 南 芥 的 芍 r 和 ser 两 种 突变 体 中 , 根 的 表皮 和 中 柱 鞘 之 间 只 有 一 层 细胞 , 而 不 像 正 常 植株 那 
样 具有 两 层 细胞 一 一 皮层 和 内 皮层 。shr 根 内 只 有 皮层 细胞 ,而 ser 根 肉 具有 皮层 细胞 和 内 皮层 细胞 
混合 性 质 的 单 层 细胞。 正常 拟 南 芥 植 株 根 内 的 皮层 和 内 皮层 是 由 根 尖 分 生 组 织 上 的 皮层 -内 皮层 原 
细胞 经 过 一 次 鲜 周 的 不 均等 分 袭 产生 的 。 较 大 的 子 细胞 形成 皮层 , 较 小 的 子 细胞 形成 内 皮层 。 但 在 
scr 突变 体 中 ,没有 不 均等 分 裂 的 发 生 。 

那么 ,shr 和 scr 突变 体内 不 能 形成 内 皮层 的 原因 到 底 是 因为 细胞 分 裂 受 到 抑制 的 毕 故 呢 , 还 是 这 
些 细胞 本 身 缺 乏 内 皮层 分 化 的 基因 表达 呢 ? 有 人 将 上 述 突 变 体 和 fass 突变 体 ( 一 种 比 正常 植物 细胞 
分 弄 活 性 高 的 突变 体 ) 杂 交 ,， 形 成 的 级 r/ fass 双 宽 变 体 根 内 具有 多 层 皮层 细胞 ,但 是 仍然 缺乏 内 皮层 。 
可 见 上 述 突变 体 中 内 皮层 铅 失 并 不 是 因为 细胞 分 裂 受 到 抑制 ,而 是 内 皮层 细胞 分 化 必 湖 的 SHR 基因 
发 生 丁 突变 。 而 scr/ fass 双 突 变 体 则 有 内 皮层 的 产生 ,说 明 SCR 基因 并 不 是 内 皮层 细胞 分 化 必需 的 
基因 ,scr 窒 变 体 缺 乏 独 立 内 皮层 的 原因 仅仅 是 因为 SCR 基因 突变 抑制 了 不 均等 分 裂 。 所 以 不 均等 
分 裂 也 是 皮层 和 内 皮层 细胞 分 化 的 必要 条 件 。 

六 、 世 的 生长 分 化 
(一 ) 茎 尖 的 构造 和 分 化 

植物 蔡 尖 的 结构 和 生长 分 化 都 比 根 尖 复杂 得 和 多。 葵 尖 上 产生 许多 侧 生 结构 , 如 叶 原 基 、 芽 原 基 
等 ,而 且 随 着 发 育 阶段 的 不 同 ,营养 生长 状态 的 莹 尖 还 可 以 转变 为 生殖 生长 状态 。 蕉 尖 比 根 尖 更 易 受 
到 环境 条 件 变 化 的 影响 ,生长 状态 在 一 年 四 季 都 有 所 不 同 , 例 如 春天 快速 生长 而 秋天 进入 体 卢 。 茎 尖 


+ 256 *» 








的 初生 生长 区 域 比 根 尖 要 广泛 得 多 ,有 时 葵 顶 问 10 一 15cm 区 间 内 都 有 初生 生长 发 生 , 而 根 尖 的 初生 
生长 区 域 一 般 内 有 几 个 毫米 。 所 以 和 根 尖 相 上 比 , 茎 尖 的 生长 分 化 是 一 个 更 为 复 茶 的 动态 过 程 。 

莽 尖 顶端 分 生 组 织 是 一 个 表面 平坦 或 稍 有 隆起 的 区 域 ,直径 大 约 在 0.1~0. 3mm, 构 成 共 尖 顶端 
分 生 组 织 的 是 较 小 的 薄 壁 纲 胞 ,细胞 质 致密 ,缺乏 大 的 中 央 液 泡 。 

被 子 植物 背 养 生长 期 的 茎 尖顶 映 分 生 组 织 具 有 明显 的 层 状 构造 ,尤其 是 表面 附近 的 细胞 可 以 分 
为 两 个 或 多 个 细胞 层 ， 如 图 11-14A 所 示 , 顶端 分 生 组 织 分 为 原 套 (1unica) 和 原 体 (corpus) 两 部 分 。 
组 成 愿 套 的 细胞 从 外 向 内 又 可 以 分 为 Ll1.L2 和 13 三 屋 , 在 原 套 各 层 的 细胞 分 裂 都 是 垂 周 分 覃 。 原 
套 下 面 的 原 体 细胞 的 分 发 不 像 原 套 细胞 那样 规则 。 叶 原 基 、 侧 茜 原 基 以 及 花 芭 上 的 花 器 官 原 基 的 原 
网 胞 都 是 从 原 套 和 原 体 细胞 分 发 而 来 ,所 以 , 原 套 和 原 体 细胞 层 也 称 组 织 形成 层 (histogenic ljayer) 。 
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图 11-14 植物 莽 尖 分 生 组 织 的 构造 (Tais 名 Zeiger 1998) 
(A) 掀 车 苏 (Coleus 5lumei) 茎 尖 扫 切面 , 示 茎 尖 的 原 体 和 原 讲 构造 ;(B) 植 物候 尖 组 织 的 示意 图 , 原 计 由 车 下 层 状 排列 的 细胞 组 成 ; 
该 图 同时 表示 下 蔡 尖 的 组 织 细 胞 学 分 区 ;细胞 快速 分 列 的 周 红 区 (PZ); 绝 胞 分 裂 相 对 幼 乙 的 中 央 区 {C2) ,中 央 区 细胞 衔 生 顶 端 分 
生 组 织 的 原 细胞 ; 肥 状 分 生 组 织 (RMZ} 术 生 植 物 茎 的 内 部 组 织 。 


茎 尖顶 端 分 生 组 织 也 可 以 根据 细胞 的 分 裂 速度 .分 发 方向 ,体积 大 小 以 及 滚 泡 化 水 平等 组 织 细胞 
学 特性 分 为 若干 组 织 纲 胞 学 分 区 (ceytohistological zonation) 。 顶 端 分 生 组 织 的 中 央 有 一 团 相 对 较 大 、 
滚 泡 化 程度 较 高 的 细胞 称 为 中 央 区 Ccentral zone) 或 中 央 母 细胞 ,其 分 型 速 度 相 对 较 慢 , 积 当 于 根 尖 分 
生 组 织 中 的 静止 中 心 。 和 包围 中 央 区 的 一 血细胞 体积 较 小 .无 明显 液 泡 , 这 个 区 域 称 为 计 缘 区 (periph- 
eral zone) 或 局 缘分 生 组 织 , 周 缘 区 分 生 组 织 细胞 分 裂 形 成 叶 原 基 。 中 央 区 下 面 是 肋 状 分 生 组 织 (mhb 
meristem) ;这 部 分 细 乃 的 分 裂 分 化 形成 茎 的 内 部 组 织 。 葵 尖顶 端 分 生 组 织 的 组 织 细胞 学 分 区 实际 上 
反映 了 分 生 组 织 各 部 分 细胞 有 丝 分 裂 活 性 的 差异 。 周 毕 区 细胞 分 裂 比 中 央 区 细胞 迅速 ,所 以 中 央 区 
细胞 体积 较 周 录 区 细胞 大 。 当 顶端 分 生 组 织 进 入 休眠 期 后 ,上 述 的 组 织 细 胞 学 分 区 就 会 消失 ,但 是 仍 
然 能 够 显现 原 套 和 原 体 的 层 状 构造 。 

蔚 的 分 生 组 织 根据 其 发 育 来 源 、 所 分 化 形成 的 器 官 类 型 以 及 是 有 限 性 还 是 无 限 性 等 性 质 分 为 若 
于 种 类 。 营 养分 生 组 织 (vegetative meristem) 具 有 无 限 生长 的 属性 ,内 要 环境 条 件 许可 ,营养 分 生 组 
织 可 以 不 断 地 分 化 产生 叶片 .腋芽 和 茎 节 ， 

营养 分 生 组 织 存 植物 被 成 花 诱 异 后 转化 为 成 花 分 生 组 织 (floral meristem)。 成 花 分 生 组 织 和 营 


养分 生 纽 织 不 同 ,细胞 分 裂 形 成 的 不 是 叶 原 基 和 芽 原 基 , 而 是 各 种 花 器 官 原 基 : 莹 片 , 花 辩 . 雄 蔬 和 踢 
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藏 。 另 外 ,成 花 分 生 组 织 的 生长 是 有 限 性 的 ,_ 旦 形成 花 器 官 后 就 失去 分 生 组 织 的 活性 。 但 是 ,许多 
植物 并 不 是 直接 将 顶端 分 生 组 织 分 化 为 花 器 官 ,而 是 先 形成 所 谓 的 花序 分 生 组 织 (inflorescence meri- 
stem) ;花序 分 生 组 织 形 成 萄 叶 (bract) ,并 在 苞 叶 时 腑 处 形成 花芽 ,这 和 昔 养 分 生 组 织 分 化 出 叶 原 基 和 
腑 十 的 情况 类 似 。 和 根据 植物 种 类 不 同 , 花 序 分 生 组 织 的 生长 属性 可 以 是 有 限 的 ,也 可 以 是 无 限 的 。 


(二 ) 蔡 尖 分 化 的 基因 控制 


植物 项 端 分 生 组 织 可 以 分 化 为 叶 不 基 、 芽 泰 基 、 花 器 官 厌 基 等 等 ,那么 是 什么 因素 使 分 生 组 织 中 
无 确定 分 化 方向 的 “ 非 决 定 态 ”(indeterminacy) 细 胞 变 为 具有 确定 分 化 方向 的 “决定 态 ”(determinacy) 
细胞 呢 ? 大 量 的 试验 证 据 表 明 , 一 些 属于 KNI (knotted 1) 类 的 同 源 异型 域 蛋 白 (homeodomain pro- 
tein) 是 维持 此 节 顶 端 分 生 组 织 细胞 非 决 定 态 组 性 的 重要 因素 。 辣 源 异 型 域 蛋 白 是 同 源 异 型 框 基 因 
(homeobox gene) 编码 的 转录 因子 蛋白 ,调节 与 器 官 
分 化 有 关 的 基因 表达 。 植 物 的 有 节 突 变 体 (knotted 
mutation, kr) 小 着 叶脉 生 有 许多 不 规划 的 、 肿 瘤 状 
的 小 结 ; 是 由 于 叶脉 维 管 束 中 的 细胞 过 度 分 裂 形成 的 
{图 11-15)。 小 结 具有 分 生 组 织 的 性 质 ,由 不 分 化 的 
细胞 组 成 ,并 且 持 续 分 弄 , 但 是 小 结 周围 的 细胞 是 正常 
分 化 的 , 当 小 结 周围 的 网 胞 分 化 成 熟 后 ,小 结 细胞 在 它 
们 的 包 豆 下 也 就 停止 了 分 裂 。 研 究 发 更 导致 小 结 细胞 
异常 分 列 的 原因 是 KKNI 基因 的 反常 表达 。 将 克隆 的 
KNI 基因 和 特定 的 启动 子 结合 导 人 烟草 后 ,会 在 烟草 
叶片 上 形成 大 量 的 不 定 芽 原 基 。 

氢 南 芥 中 也 存在 着 天 N] 基因 的 同 涯 基 由 一 一 
KNATI、KNAT? 和 STM。 其 中 STM(SHOOT- 
MERISTEMLESS) 基因 已 经 在 前 面 讨论 过 ,已 知 
STM 基 二 是 胚胎 发 生 过 程 中 从 球形 胚 中 期 开始 就 有 
的 些 顶 端 分 生 组 织 的 标志 基因 , 而 且 它 在 发 芽 后 的 杆 

图 11-15 玉米 的 有 节 突 变 体 Cknl) 物 革 尖顶 端 分 生 组 织 中 也 同样 表达 ,但 在 分 生 组 织 细 

(Taiz & Zeiger 1998) 胞 分 化 为 叶 原 菇 后 STM 基因 就 停止 了 表达 。 同 样 ， 

由 于 KNI 基因 在 玉米 叶片 发 育 过 程 中 羡 常 表达 ,使 在 正常 STM 基因 在 成 花 分 生 组 织 中 表达 ,也 是 当 花 器 官 不 基 

2 dr 的 分 条 ,在 时。 化 后 停止 表达 。KNI 、STM 及 其 同类 基因 可 能 对 
维持 分 生 细 胞 的 非 决 定 态 特性 具有 交 定 作用 。 


七 、 叶 的 生长 分 化 
(一 ) 叶 原 基 的 形成 及 其 分 化 
叶 原 基 是 顶端 分 生 组 织 原 套 Ll 和 12 层 局 部 细胞 ( 周 缘分 生 组 织 区 ) 分 袭 产 生 的 (图 11 -14B)。 
子 细胞 经 平 周 分 烈 , 突 出 表面 形成 叶 原 基 (leaf primordium) ,同时 叶 原 基 表层 细胞 进行 重 周 分 裂 增加 


表面 积 ， 

叶 原 基 的 形状 决定 于 构成 原 基 细 胞 的 分 裂 方 式 ,如 果 大 部 分 细胞 是 垂 周 分 裂 ,那么 叶 原 基 呈 罕 面 
长 的 形态 ,如 果 大 部 分 细胞 是 平 周 分 烈 , 那 么 叶 原 基 呈 短 而 宽 的 形态 。 

成 熟 叶 片 的 形态 具有 无 限 的 多 样 性 ,而 且 随 植 物种 类 的 不 同 而 不 同 。 在 叶 原 基 形 成 的 初期 ,长 上 
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在 1mm 左右 时 .整个 叶片 的 细胞 都 有 具有 分 裂 活 性 ,但 是 随 着 叶片 的 进一步 发 育 , 根 据 植物 种 类 不 同 ， 
叶片 细胞 分 裂 局 部 或 全 部 停止 。 单 子叶 植物 和 针 叶 植 物 叶 片 的 细胞 分 裂 由 顶端 开始 逐渐 停止 . 们 叶 
片 基 部 的 出 胞 仍然 维持 着 长 期 的 分 裂 能 力 , 在 草本 单子 叶 植 物 内 ,这 部 分 细胞 也 是 居间 分 生 组 织 的 一 
种 。 在 上 部 叶片 受到 损伤 时 ,如 被 牲畜 采 食 或 机 械 修剪 后 ,这 部 分 缉 胞 恢复 分 裂 产生 新 的 叶片 级 织 。 
双子 叶 植 物 叶 片 细 胞 在 成 熟 之 前 很 时 就 停止 了 分 裂 。 例 如 大 豆 的 初生 叶片 在 达到 成 熟 叶 面积 的 -五 分 
之 一 左右 时 即 停止 了 细胞 分 玖 ,也 就 是 说 ,时 片 的 80% 的 生长 量 是 由 既 存 细 驳 的 扩大 后 长 形成 的 。 幼 
纹 叶 片 的 细胞 比较 紧密 , 随 着 发 育 的 进行 ,叶肉 细胞 比 表皮 细胞 提前 停止 牛 长 ,所 以 继续 生长 的 表皮 
细胞 将 叶肉 细胞 拉 开 ,形成 了 叶肉 细胞 间 较 大 的 细胞 间隙 。 

少数 植物 的 时 序 基 甚至 花 原 基 在 种 子 胚胎 期 就 形成 了 . 但 是 大 多 数 植物 ,特别 是 多 年 生 植 物 的 
叶 原 基 是 在 种 子 萌发 后 形成 的 。 针 叶 笃 和 沙 上 时 树 早 看 的 快速 生长 大 部 分 归功 于 上 一 个 生长 季 形 成 的 
叶 源 基 和 上 时 原 基 之 间 葵 节 的 扩张 生长 。 叶 原 基 的 形成 大 都 发 生 在 夏 末 ,然后 作为 休眠 芽 度 过 于 燥 利 
寒冷 的 冬天 ,到 次 年 的 存 天 戎 发 。 

















(二 ) 叶 序 及 其 基因 控制 


叶 原 基 的 发 生 并 不 是 随机 的 ,在 时 间 和 空间 上 具有 相当 的 确定 性 和 精确 性 ,并 及 时 原 基 发 生 形态 
具有 种 属 特异 性 。 上 时 源 基 或 叶片 在 莹 干 上 特定 的 排列 状态 称 为 叶 序 (phyllotaxy)。 叶 原 基 的 这 种 定 
位 发 生 特 性 表明 芍 尖 顶端 分 生 组 织 细胞 分 裂 分 化 在 空间 | 上 受到 精确 的 控制 。 但 是 目前 这 种 控制 机 制 
还 栗 清 楚 , 有 人 认为 是 既 存 的 叶 原 基 会 产生 一 定 的 抑制 范围 影响 下 一 个 叶 原 基 的 发 生 。 分 子 生物 学 
研究 表明 , 叶 - 序 的 产生 是 受 基 因 控 制 的 。 例 如 人 金色 草 的 轮 生花 序 受 两 个 基因 的 控制 :FLORICALUA 
(FLOD 基 因 和 SQUAIMOSA (SQUA) 基 因 。 Pio 突变 体 在 苞 时 叶腋 处 形成 营养 芽 而 不 是 此 芽 , 因 为 
FTO 基 因 是 花芽 形成 必需 的 基因 ;所 形成 的 营养 菠 上 的 苞 时 却 旺 螺旋 叶 序 , 说 明 FLO 基因 的 突变 改 
变 了 金鱼 草 轮 生 时 序 的 习性 ,所 以 FLO 基因 也 是 叶 序 的 控制 基因 。 这 些 基 因 控制 叶 序 发 生 的 具体 机 
制 尚未 站 明 。 





八 、 植物 生长 的 相关 性 


高 等 植物 是 多 细胞 有 机 体 ,构成 植物 体 的 各 部 分 之 间 存 在 着 相互 依赖 和 相互 制约 的 关系 (或 称 相 
关 性 ) 。 在 植物 的 生长 发 育 过 程 中 ,不 同 器 官 间 的 相关 性 是 通过 植物 体内 的 营养 物质 和 信息 物质 在 各 
部 分 之 间 的 相互 传递 或 竞争 来 实现 的 。 


(一 ) 植 物 地 上 部 分 与 地 下 部 分 的 相关 性 


植物 的 地 上 部 分 和 地 下 部 分 处 在 相同 的 环境 中 ,两 者 之 间 有 维 管 束 的 联络 ,存在 着 营养 物质 与 信 
息 物 质 的 大 量 交换 。 地 下 部 分 的 活动 和 生长 有 赖 于 地 上 部 分 所 提供 的 光合 产物 .生长 素 . 维 生 素 等 ， 
而 地 上 部 分 的 生长 和 活动 则 需要 地 下 部 分 (主要 是 根系 ) 提 供水 分 .矿质 .所 素 以 及 根 中 合成 的 植物 激 
素 (CTK.GA 和 ABA) .氨基 酸 等 。 通 常 所 说 的 “根深 叶 茂 "“ 本 固 枝 荣 ? 就 是 指 地 上 部 分 与 地 下 部 分 
的 协调 关系 。 一 般 情 况 下 ,植物 的 根系 生长 骨 好 ,其 地 上 部 分 的 枝叶 也 较 茂 盛 ;同样 ,地 上 部 分 生长 恨 
好 ,也 会 促进 根系 的 生长 。 

对 于 植物 地 上 部 分 与 地 下 部 分 的 相关 性 常用 很 冠 比 (root-top ratio, R 人 /本 ) 作 指标 来 衡量 。 所 请 
根 冠 比 是 指 植物 地 下 部 分 与 地 上 部 分 干 重 或 鲜 重 的 比值 , 它 能 反映 植物 的 生长 状况 ,以 及 环境 条 件 对 
地 上 部 分 与 地 下 部 分 生长 的 不 同 影响 。 不 同 物种 有 不 同 的 根 冠 比 ,同一 物种 在 不 同 的 生育 期 根 冠 比 
也 有 变化 。 例 如 ,一 般 植物 在 开花 结实 后 ,同化 物 多 用 于 繁殖 器 官 ,加 上 根系 逐渐 衰老 ,使 根 冠 比 降 
低 ; 春 甘薯、 甜菜 等 作物 在 生育 后 期 , 因 大 量 养分 向 根部 传输 ,贮藏 根 迅 速 影 大 , 根 冠 比 反而 增高 ;多 年 
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生 植 物 的 根 冠 比 还 有 明显 的 季节 变化 。 

影响 得 株 根 冠 比 的 因素 较 多 ,主要 有 土壤 水 分 状况 ,光照 条 件 . 矿 硕 营 养 供应 情况 .温度 ,栽培 措 
施 等 等 。 土 壤 中 常 有 - -~ 定 含量 的 可 殿 柏 株 吸收 利用 的 水 ,所 以 根系 相对 不 易 缺 水 。 而 地 上 上 部 分 则 依 
千 根 系 供 给 水 分 ,又 因 校 时 大 量 燕 腾 , 所 以 地 上 部 分 容易 气 缺 内 而 土壤 水 分 不 足 对 地 上 部 分 的 影响 
比 对 根系 的 影响 更 大 ,使 根 冠 比 增 太 .反之 , 若 土 壤 水 分 过 多 ,氧气 含量 减少 , 则 不 利于 根系 的 锋 动 与 
生长 ,使 根 冠 比 减 少 。 在 - - 定 范围 的 光照 条 件 下 , 光 强 提 遍 则 光合 产物 增多 ,这 对 根 与 冠 的 牛 长 都 有 
利 。 但 在 模 光 下 ,空气 中 相对 湿度 下 隆 , 植 株 地 上 部 磁 腾 增加 ,组织 中 水 势 下 隆 , 茎 叶 的 生长 易 受 到 折 
制 , 寺 而 使 根 冠 比 增 大 ;光照 不 足 时 ,向 下 输送 的 光合 产物 减少 ,影响 根部 生长 ,而 对 地 上 部 分 的 生长 
相对 影响 较 小 ,所 以 根 冠 比 降低 。 不 同音 养 元 素 或 相同 的 弗 养 水 平 对 根 冠 比 的 影响 有 所 不 间 。 氨 素 
少时 ,首先 满足 根 的 生长 , 运 到 冠 部 的 氮 素 较 少 ,使 恨 冠 比 增 大 ; 氮 素 充足 时 ,大 部 分 迄 素 与 光合 广 物 
用 于 核 叶 生长 ,供应 根部 的 数量 相对 较 少 , 根 冠 比 降低 ， 磷 .钾肥 有 调节 碳水 化 合 物 转 化 和 运输 的 作 
用, 可 促进 光合 产物 向 根 和 贮藏 器 官 的 转移 ,通常 能 增加 根 冠 比 。 通 常 根部 的 活动 与 生长 所 需要 的 温 
玄 较 之 地 上 上 部 分 所 要 求 的 刘 度 低 一 些 , 故 在 气 兆 低 的 秋末 至 早春 .植物 地 上 部 分 的 生长 处于 停滞 期 
时 .根系 仍 有 生长 , 根 冠 比 因而 如 大 ;但 当 气 漫 升 高 ,地 上 部 分 条 长 加 快 时 , 根 过 比 吏 下降。 对 植株 进 
行 修剪 与 整枝 直 直 接 影响 植株 的 根 卉 比 , 如 去 除了 部 分 枝叶 和 芽 , 当时 效应 是 增加 了 根 冠 比 . 然而 其 
后 效应 臣 减 少 根 思 比 , 这 是 因为 修 况 和 整枝 刺激 了 侧 芽 和 侧枝 的 牛 长 ,使 大 部 分 交合 产物 或 贮藏 物 用 
于 新 梢 生长 ;削弱 了 对 和 根系 的 供应 。 另 一 方面 , 因 旧 上 部 分 减少 , 留 下 的 叶 与 芽 从 根系 到 得 的 水 分 和 
矿质 (特别 是 握 素 ) 的 供应 相应 地 增加 ,因此 地 上 部 分 生长 要 优 于 地 下 部 分 的 生长 。 在 作物 栽培 实践 
中 ,中 赫 与 移 栽 对 植株 的 根 冠 比 也 会 产生 显著 影响 。 中 耕 可 使 部 分 根系 受 损 ,使 根 冠 比 降低 ,并 特 时 
抑制 了 地 上 部 分 的 生长 。 但 由 于 模 系 受 损 后 地 上 部 分 对 根系 的 供应 相对 增加 ,加 之 中 耕 后 土壤 通气 
和 良好 ,这 就 为 根系 生长 创造 了 鼻 好 的 条 件 ,促进 了 侧根 与 新 根 的 生长 ,因此 其 后 效应 是 增加 根 冠 比 。 

在 农业 生产 上 ; 常 遂 过 肥水 供应 来 调控 根 冠 抄 , 对 甘 敌 , 胡 蓝 卜 , 甜 全 ,马铃薯 等 以 收获 地 下 部 分 
为 主 的 作物 ,在 牛 长 前 期 应 注意 氮肥 各 水 分 的 供应 ,以 增加 光合 面积 ;中 后 期 则 要 施用 磷 、 卿 胞 ,并 适 
当 控 制 氮 素 和 水 分 的 供应 ,以 促进 光合 产物 向 地 下 部 分 的 运输 和 积累 ， 


(二 ) 主 蓉 与 侧枝 的 相关 性 











1. 顶端 优势 

植物 的 项 丁 长 出 主 莹 , 储 芽 长 出 出 枝 , 通 常 主 葵 牛 长 很 快 ,而 侧枝 或 侧 芽 则 生长 较 慢 或 潜伏 不 长 。 
这 种 由 于 植物 的 顶 芽 生长 下 优势 而 抑制 人 出芽 生长 的 现象 称 为 植物 生长 的 顶端 优势 Capical domi- 
nance)， 顶 端 优 势 现象 普遍 存在 于 植物 界 , 但 不 同 植物 的 表现 不 尽 相 同 。 有些 植物 的 硕 闪 优势 十 分 
明显 , 刀 向 日 昔 、 玉 米 ,. 高 粱 .黄麻 等 的 顶端 优势 很 强 ,一 般 不 分 枝 ; 有 些 植物 的 顶端 优势 较为 明显 ,如 
和 松 、 检 由、 水 杉 等 , 越 靠 近 顶 端的 侧枝 ,生长 受 抑制 越 强 ,从 而 形成 宝 堪 形 树冠 ; 有 些 植物 顶端 优势 不 
明 最 ,如 柳树 以 及 灌木 型 植物 等 。 同 一 植物 在 不 同 生育 期 ,其 顶端 优势 也 可 能 会 有 变化 。 如 稳 、 麦 在 
分 茧 期 顶端 优势 弱 , 分 蓝 节 上 可 多 次 长 出 分 昔 ; 进 人 拔节 期 后 ,顶端 优势 增强 , 主 芭 上 不 再 长 分 慕 ; 扩 
米 顶 芽 分 化 成 雄 稳 后 ,顶端 优势 减弱 ,下 部 儿 个 节 间 的 及 芽 开始 分 化 成 内 稽 : 许 多 树木 在 幼 龄 阶段 顶 
端 优 势 明显 ,树冠 呈 圆 锥 形 ,长 成 后 划 端 优势 变 弱 ,树冠 变 为 圆 形 或 平 项 。 
2. 产生 项 端 优势 的 原因 

有 多 种 假说 用 来 解释 顶端 优势 ,但 一 般 都 认为 这 与 营养 物质 的 供应 和 内 源 激素 的 调控 有 关 。“ 营 
养 假 说 "认为 ,项 芽 是 一 个 营养 库 , 在 腔 中 就 形成 ,发 育 早 , 输 导 组 织 也 较 发 达 , 能 优先 获得 营养 而 生 
长 , 侧 芽 则 由 二 养分 缺乏 而 被 抑制 。 这 种 情况 在 营养 缺乏 时 表现 更 为 明显 。 如 亚麻 植株 在 缺乏 营养 
时 , 侧 芽 生长 完全 被 搞 制 ,而 在 营养 充足 时 侧 芽 可 以 生长 。 “激素 抑制 侦 说 "认为 ,顶端 优势 是 由 于 生 
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长 素 对 侧 芽 的 抑制 作用 而 产生 的 。 植 物质 端 形 成 的 息 民 素 , 通 过 极 性 运输 ,下 运 到 侧 芽 , 侧 芽 对 生长 
素 比 质 芽 敏 感 ,而 使 生长 受 换 制 。 “激素 抑制 假说 ”最 有 力 的 实验 证 据 是 ,植物 去 项 以 后 ,可 导致 侧 芽 
的 生长 ;使 用 外 源 的 1AA 可 代 棕 植物 顶端 的 作用 而 抑制 侧 车 的 生长 ， 另 外 ,施用 生长 素 运输 捉 制 剂 
或 对 和 主 蔡 作 环 害处 理 以 阻止 生长 素 下 运 , 都 能 导致 处 埋 部 位 下 方 的 侧 革 生长 。 

另 有 人 提出 的 “营养 转移 假说 ”认为 ,生长 素 赔 能 调节 生长 ,又 能 控制 代谢 物 的 定向 运转 ,植物 顶 
端 是 生长 素 的 合成 部 位 ,高 浓度 IAA 使 其 保持 为 牛 长 活动 中 心 和 物质 交换 中 心 ,将 营养 物质 调运 至 
茎 端 ,因而 不 利 侧 芽 的 生长 。 许 多 实验 志 证 明 ,植物 顶端 产生 的 生长 素 可 以 决定 矿质 元 素 和 同化 物 在 
植物 体内 的 运输 方 各 下 其 分 布 , 生 长 素 遂 过 影响 同化 物 在 万 皮 部 的 运输 来 控制 植物 芭 中 的 营养 梯度 。 
但 也 有 实验 结果 与 这 一 假说 相 了 矛盾 。 例 如 ,从 植株 去 质 到 可 见 的 俩 芽 牛 长 开始 之 前 的 这 段 时间 内 未 
测 到 植株 葡 节 部 内 源 养分 舍 量 的 增加 。 

还 有 人 认为 ,细胞 分 裂 素 在 顶端 优势 中 有 重要 作用 。 用 细胞 分 绝 素 处 理 吏 豆 植株 的 侧 芽 可 以 诱 
时 仙 芽 生长 ;比较 两 种 具有 不 同 顶 端 优势 强度 的 得 茹 上 闻 系 发 现 ,顶端 优势 强 的 突变 种 中 细胞 分 裂 素 合 
量 低 ;在 去 项 及 除去 子叶 的 醋 豆 劲 苗 根 部 施加 放射 性 革 基 嗓 吟 ,发现 细 胞 分 裂 素 在 仙 苯 内 的 浓度 增 
加 , 侧 芽 划 发 被 促进 。 这 些 实验 证 据 都 说 明细 胞 分 裂 家 能 促进 侧 芽 萌 发 ,解除 顶端 优势 .已 知 生 长 于 
可 影响 植物 体内 细胞 分 裂 素 的 含量 与 分 布 。 通 常 项 芽 中 含有 高 浓度 的 生长 素 , 其 一 方面 可 促使 由 根 
部 合成 的 细胞 分 发 素 更 铬 地 运 向 顶端 ; 另 一 方面 ,影响 侧 全 中 细胞 分 型 素 的 代谢 或 转变 ,从 而 抑制 全 
芽 戎 发 。 如 果 切 除 顶 端 ,消除 高 浓度 IAA 冰 , 侧 芽 中 由 根部 运 来 和 本 身 合成 的 细胞 分 裂 素 增多 ,其 结 
果 会 促进 倒 芽 萌发 和 生长 。 也 有 人 认为 ,生长 素 与 细胞 分 漠 索 的 清 度 比值 决定 了 项 靖 优 势 的 强 纶 。 
由 根 合成 而 向 上 运输 的 细胞 分 裂 素 在 侧 芽 部 位 与 生长 素 对 抗 ,细胞 分 腹 素 与 生长 素 的 比值 高 时 促进 
侧 荐 生长 ,反之 ,抑制 侧 芽 生长 。 

20 世纪 80 年 代 未 期 又 有 人 提出 “ 原 发 优势 候 说 ”来 解释 项 端 优 势 。 该 假说 认为 器 官 发 育 的 先后 
顺序 可 以 决定 各 器 官 间 的 优势 顺序 , 即 先 发 育 的 器 官 的 生长 可 以 换 制 后 发 育 带 官 的 生长 。 顶 端 合成 
并 且 向 外 运 出 的 生长 素 可 以 抑制 俩 什 中 生长 素 的 运 出 ,从 而 抑制 其 生长 。 由 于 这 一 假说 中 所 提 到 的 
优势 旺 通 过 不 同 器 官 所 产生 的 生长 素 之 问 的 相互 作用 来 实现 的 ,所 以 也 称 为 生长 素 的 自动 榨 制 假说 。 

植物 项 端 优势 的 研究 已 有 近 100 年 的 历史 了 ,其 间 提 出 了 多 种 仿 说 ,众说 不 一 ,但 有 一 点 基 共 同 
的 ; 即 部 认为 顶端 是 信号 源 。 通常 认为 产生 顶端 优势 的 信号 源 蚌 由 顶端 产生 并 极 性 向 下 运输 的 生长 
素 , 它 直接 或 间接 地 调节 着 其 他 激素 ,营养 物质 的 合成 .运输 与 分 配 ,从 而 促进 顶端 生长 而 抑制 侧 芽 的 
和 牛 长 。 而 细胞 分 裂 素 等 其 他 植物 油 素 、 莹 养 物 质 以 及 Car? 浓度 等 也 影响 着 项 端 浓 度 , 因 此 顶端 优势 可 
能 是 多 种 因子 综合 影响 的 结果 ， 

3. 顶端 优势 的 应 用 

生产 上 有 时 需要 利用 和 保持 顶端 优势 ,如 肛 类 .向 日 芳 、 烟 草 , 玉 米 、 高 粱 等 作物 以 及 用 材 树木 , 需 
捉 制 其 侧 校 生长 ,而 使 主 茎 强壮 , 挺 吉 。 有 时 则 需 消除 顶端 优 扫 ,以 促进 分 枝 生 长 。 如 水 肥 充 足 , 植 株 
生长 健壮 , 则 有 利于 侧 芽 发 枝 、 分 芯 成 穗 ; 花 打 顶 和 整 校 . 瓜 类 摘 荡 、 果 树 修剪 等 可 润 节 营 养生 长 ,合理 
分 配 养 分 ;花卉 打 顶 去 蔓 , 可 控制 花 的 数量 和 大 小 ;茶树 栽培 中 弯 下 主 枝 可 长 出 更 多 侧枝 ,从 面 增加 茶 
叶 产 量 ; 绿 和 牙 修剪 可 促进 贡 芽 生长 ,而 形成 密集 灌 欠 状 ; 苗木 移 我 时 的 伤 根 或 断根 , 则 可 促进 侧根 生 


长 ;等 等 。 























(三 ) 营 养生 长 与 生殖 生长 的 相关 性 


昔 养 生长 和 生殖 生长 是 植物 生长 周期 中 的 两 个 不 同 阶段 ,通常 以 花 年 分 化 作为 生殖 生 开 始 标志 。 
秋子 植物 的 生殖 生长 可 分 为 开花 和 结实 两 个 阶段 。 根 据 开 花 结实 次 数 的 不 同 , 可 以 把 植物 分 为 


两 大 类 ,一 次 开花 植物 和 多 次 开花 植物 。 一 次 开花 植物 的 特点 是 党 养生 长 在 前 ,生殖 生长 在 后 ,一 生 
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只 开 -次 生 。 开 花 后 ,营养 器 官 所 合成 的 有 机 物 ,主要 向 生殖 器 官 转 移 ,营养 轿 官 逐 淋 停止 牛 长 ,随后 
衰老 死亡 .水稻 、 小 麦 .玉米 .高 软 、 向 日 苑 ,竹子 等 植物 均 属 此 类 。 然 而 ,有 些 一 次 开花 植物 在 条 件 远 
家 时 ,开花 结实 后 并 不 引起 全 部 营养 体 的 死亡 。 如 南方 的 再 生 舟 ,在 早稻 收割 , 稻 共 上 再 生出 的 分 此 
仍 能 开花 结实 。 多 次 半 花 植物 如 杭 花 、 番 痢 , 大 豆 , 四 季 豆 , 瓜 类 以 及 多 年 生 果树 等 ,这 类 植物 的 特点 
是 芳 养 生长 与 生殖 生长 有 年 重 他 。 生 殖 器 官 的 出 现 并 不 会 马上 引起 营养 器官 的 衰竭 ,在 开花 结实 的 
同时 ,营养 器 官 还 可 继续 生长 。 个 过 通常 在 盛 花期 以 后 ,营养 生长 速率 降低 。 

无 论 是 一 次 开花 植物 ,还 是 多 次 开花 植物 , 癌 养 生长 和 生殖 生长 并 不 是 截然 分 开 的 。 便 如 小 麦 、 
水 称 等 禾 谷 类 作用 ,从 萌发 到 分 蓝 是 营养 生长 ,从 拔节 前 到 开花 蛙 曹 养生 长 与 生殖 生长 并 进 时 期 ,而 
从 开花 到 成 熟 是 生效 生长 ;棉花 从 萌芽 到 现 缚 是 营养 生长 ,从 现 荔 到 结 铃 中 柴 则 一 直 处 于 营养 生长 和 
生殖 生长 并 进 阶段 ;多 年 生 水 本 果树 从 种 子 萌发 或 嫁接 成 活 到 花芽 分 化 之 前 为 营养 生长 期 ,此 后 即 进 
和 营养 生长 和 生殖 生长 并 进 阶 段 , 而 且 可 持续 很 多 年 。 

营养 生长 与 生殖 生长 的 关系 主权 表现 在 以 下 两 方面 。 

《依赖 关系 ”生殖 生长 需要 以 营养 生长 为 基础 。 花 芽 必 须 在 一 定 的 营养 生长 的 基础 上 才 分 
化 。 生殖 器 官 生长 所 需 的 养料 ,大 部 分 是 由 营养 器 官 供 应 的 , 昔 养 器 官 生长 不 好 ,生殖 器 官 的 发 育 自 
然 也 不 会 好 。 

(2) 对 立 关系 ”如 营养 生长 与 生 荀 生长 之 间 不 协调 , 则 造成 对 立 。 主 要 有 两 方面 的 表现 :中 营 
养 器 官 生长 过 旺 ,会 影响 到 生殖 器 官 的 形成 和 发 育 。 便 如, 稻 . 麦 若 前 期 肥水 过 多 , 则 引起 葵 叶 徒长 ， 
延缓 幼 穗 分 化 ,增加 空 冯 率 , 若 后 期 肥水 过 多 , 则 造成 恋 青 迟 熟 ,影响 粒 重 ,大 豆 . 果 树 .棉花 等 ,如 枝叶 
徒长 ,往往 不 能 正常 开花 结实 ,或 者 导致 花 , 艾 , 果 严 重 脱落 。 避 生 将 后 长 抑制 普 养 牛 长 。 一 次 开花 植 
物 开花 后 ,营养 生长 基本 结束 ;多 次 开花 植物 虽然 营养 生长 和 生殖 生长 关 存 , 但 在 生殖 生长 期 间 , 蔡 养 
生长 明显 减弱 。 由 于 开花 结果 过 宪 而 影响 营养 生长 的 现象 在 生产 上 经 常 遇 到 ,例如 杂 树 上 的 大 小 年 ， 
又 如 其 些 种 类 的 人 竹林 在 大 量 开花 结实 后 会 衰老 死亡 ,这 在 了 肥水 不 足 的 条 件 下 更 为 宽 出 。 生殖 器 官 牛 
长 抑制 营养 器 官 生 长 的 主要 原因 , 可 能 是 由 于 花 . 果 是 当时 的 生长 中 心 , 对 营养 物质 的 竟 争 力 大 的 缘 
故 。 

在 洲 调 营养 生长 和 生殖 生 关 系 方面 ,生产 上 积累 了 很 多 经 验 。 饮 如 ,加 强 肥水 管理 , 既 可 防止 党 
养 只 官 的 早衰, 又 可 不 使 音 养 器 官 生长 过 旺 ; 在 果树 生产 中 ,适当 朴 花 . 朴 寻 以 使 营养 上 收 支 平衡 ,并 
有 积 余 , 以 便 年 年 丰产 ,消除 大 小 年 。 对 于 以 营养 器 官 为 收获 物 的 植物 ,如 茶树 ,桑树 、 麻 类 及 叶 菜 类 ， 
则 可 能 过 供应 充足 的 水 分 , 增 施 氮 肥 .摘除 花芽 等 措施 来 促进 营养 器 宫 的 生长 .而 拙 制 生 将 器 官 的 生 


长 。 








(四 ) 植 物 的 极 性 与 再 生 


植物 体 的 极 性 在 受精 卵 中 已 形成 ,并 延续 给 植株 。 当 上 肥 长 成 新 植物 体 时 ,仍然 明显 地 表现 抽 极 
性 ,例如 ,将 柳树 枝条 县 扶 在 潮湿 的 空气 中 ,枝条 基部 切口 附近 的 一 些 细 散 可 能 由 于 受 生长 素 和 营养 
物质 的 刺激 而 恢复 分 生 能 力 ,形成 愈 伤 组 织 , 并 分 化 出 不 定 根 。 这 种 在 伤 吕 再 生根 的 现象 与 枝条 的 极 
性 密切 相关 。 无 论 柳 树枝 条 如 何 挂 法 ,其 形态 学 上 端 总 是 长 芽 , 而 形态 学 下 端 则 总 是 长 根 ,即使 上 下 
倒置 ,这 种 极 性 现象 也 不 会 改变 ; 根 的 切 段 在 再 生 植株 上 也 有 极 性 ,通常 是 在 近 根 兴 的 一 端 形成 根 ,而 
在 近 芷 端 形成 芽 ; 叶 片 在 再 生 时 也 表现 出 极 性 。 不 同 器 官 的 极 性 强 不 同 ,一 般 来 说 , 茎 盖 根 > 叶 。 

援 性 产生 的 原因 一 般 认为 与 生长 素 的 极 性 运输 有 关 。 由 于 生长 素 在 蕉 中 的 根性 运输 而 使 形态 学 
下 端 IAA/CTK 的 比值 较 大 ,从 而 促进 下 问 发 根 ,上 端 发 伸 。 另 外 ,由 于 不 同 器 官 IAA 的 极 性 运输 强 
约 不 同 ,如 某 > 根 盖 叶 ,因此 不 同 器 官 的 极 性 强 弱 也 存在 差异 。 植 物 的 极 人 性 现象 在 生产 上 里 就 受到 了 
人 人 | 的 注意 .在 插 桂 .嫁接 以 及 组 织 培养 时 ,都 需 将 其 形态 学 的 下 端 向 下 ,上端 朝 上 ,避免 倒置 。 
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小 结 
植物 的 生长 是 植物 在 体积 .重量 .数目 等 形态 指标 方面 蚌 的 变化 ,植物 分 化 是 指 植物 细胞 在 结 梅 、 
功能 和 和 牛 理 生 和 化 性 质 方面 发 生 的 的 质 的 变化 ,发 育 则 是 植物 生长 和 分 化 的 总 和 ,是 植物 生长 分 化 的 动 
植物 的 生长 过 程 包括 细胞 的 分 裂 和 扩 太 ,可 以 用 细胞 数目 ,体积 .后 重 和 鲜 重 等 指标 进行 谢 量 ,还 

可 以 用 生长 轨迹 曲线 .生长 速率 曲线 以 及 相对 生长 速率 曲线 来 进行 植物 的 生长 分 析 。 

植物 分 生 组 织 的 细胞 分 裂 遵循 从 G 期 .S 期 .Gs 期 到 M 期 的 细胞 周期 。 植 物 细 胞 的 分 化 过 程 遵 
循 四 步 模 式 :分 化 诱导 信号 的 感受 ,分 生 细胞 特征 基因 的 关闭 和 分 化 细胞 特征 基因 的 表达 .形成 分 化 
细胞 必须 的 功能 基因 的 表达 .分 化 细胞 结构 和 功能 上 的 上 成熟。 

植物 细胞 的 分 化 受 细胞 极 性 和 位 置 效应 的 影响 。 极 性 是 细胞 不 均等 分 异 的 基础 ,而 细胞 个 均等 
分 弄 又 是 细胞 分 化 的 基础 ;细胞 分 化 位 置 效 应 的 本 质 是 植物 细胞 问 的 相互 影响 ,细胞 位 置 的 变化 会 导 
教 其 分 化 方向 的 变化 。 细 胞 分 化 的 终点 是 死亡 ,植物 细胞 的 程序 性 涉 亡 是 植物 内 在 的 讲 老 程序 激活 
导致 的 细胞 衰老 的 主动 过 程 , 在 植物 发 育 和 抗 道 反应 中 具有 重要 的 意义 。 

植物 的 形态 建成 完全 依赖 于 植物 体内 各 种 分 生 组 织 的 活动 构建 而 成 ,植物 属 家 和 组 织 的 生长 发 
育 基 有 有 限 性 和 无 限 性 之 分 ,植物 的 个 体 发 育 有 具有 -年 生 和 多 年 和牛 的 不 同 习 性 . 

植物 生长 发 育 的 控制 发 生 在 三 个 层次 上 ;和 胸 内 控制 , 物 间 控 制 和 胞 外 控制 , 胞 内 控制 大 多 在 共 央 
水 平 进行 的 , 基因 通过 所 编码 的 各 种 蛋白 来 控制 细胞 生理 生化 活动 。 胞 问 控制 的 主要 角色 是 植物 激 
索 , 起 着 协调 不 同 组 织 和 细胞 疗 的 生理 活动 的 作用 ;而 胞 外 控制 是 外 在 的 环境 央 子 对 植物 生长 发 育 的 
影响 。 应 该 指出 的 是 ,这 三 种 控制 水 平 的 作 肝 并 不 是 相互 独立 的 , 几乎 在 所 有 的 情况 下 都 是 相互 交 
及 .相互 影响 的 。 

植物 发 育 是 从 胚胎 发 生 开始 的 ,典型 的 胚胎 发 育 经 历 球形 肘 、 心 形 乓 和 鱼雷 形 用 三 个 阶段 。 胚 胎 
构成 了 植物 体 的 基本 轮廓, 建立 了 植物 生长 发 育 的 基本 模式 : 轴 向 极 性 发 育 模式 . 径 向 构造 模式 和 初 
生 分 生 组 织 ; 而 且 杆 物 睡 胎 发 育 过 程 中 这 三 种 模式 的 建立 者 受 相 应 基因 的 控制 。 

高 等 植物 的 生活 中 从 种 子 萌发 开始 ,到 种 子 成 熟 为 止 。 植 物种 子 由 是. 且 乳 和 种 皮 构 成 ,在 适宜 
的 环境 条 件 诱 导 下 开始 萌发 ,经 过 吸 胀 .储藏 物质 代谢 .有 蚌 细 胞 恢复 分 裂 和 生长 ,最 后 形成 具备 根 共 只 
形态 的 的 植物 幼 烟 。 土 壤 内 的 双子 叶 植 物种 子 萌 发 有 子叶 出 土 萌 发 和 子叶 留 土 萌发 两 种 形式 ， 

植物 营养 体 的 生长 分 化 是 典型 的 顶端 生长 模式 ,出 根 尖 生长 分 化 和 茎 尖 生 长 分 化 两 部 分 构成 。 
根据 柚 尖 的 发 育 状态 可 将 其 分 为 4 个 区 域 , 根 冠 区 .分 生 区 . 伸 长 区 和 成 熟 区 , 根 尖 分 生 区 内 的 静止 中 
心 是 根 的 干细胞 群 。 根 尖 内 结构 和 类 型 相同 的 组 织 细胞 呈 条 状 排列 ,不 同类 型 的 细胞 又 分 别 来 源 于 
根 尖 分 生 组 织 分 列 产 生 的 相应 的 原 细胞 。 根 尖 的 细胞 分 型 分 为 两 个 类 型 ;分 化 分 裂 和 增殖 分 裂 ,前 者 
形成 各 组 织 原 细胞 ,后 者 形成 根 尖 中 的 条 状 组 织 ， 

被 子 植物 营养 牛 长 期 的 莹 尖顶 端 分 生 组 织 分 为 原 套 和 原 体 两 部 分 ,还 可 以 根据 组 织 细胞 学 特性 
分 为 中 央 区 . 周 缘 区 和 肋 状 分 生 组 织 。 中 央 区 是 葵 尖 分 生 组 织 的 母 细 胞 群 , 周 缘 区 分 生 组 织 分 裂 形 成 
叶 、 芽 和 花 原 基 , 而 肋 状 分 生 组 织 分 裂 分 化 形成 蔡 的 内 部 组 织 。 

叶 原 基 是 顾 端 分 生 组 织 原 套 L1 和 1L2 层 局 部 细胞 ( 周 缘分 生 组 织 区 ) 分 裂 产 生 的 , 叶 原 基 的 形状 
以 肥 叶片 的 形状 都 决定 于 构成 原 基 细 胞 的 分 型 方式 ,并 且 具 有 种 属 特异 性 。 叶 序 状 态 也 是 由 基因 控 
制 的 。 
思考 题 
(1) 植物 与 动物 生长 发 育 特 点 的 主要 区 列 是 什么 ? 
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(2) 莘 述 补 物 生长 、 分 化 和 发 育 的 概念 。 

(3) 何谓 植物 细胞 周期 ? 

(4) 植物 细胞 分 化 的 四 步 模式 是 什么 ?举例 说 明 ， 
(5) 什么 是 摄 性 ? 为 什么 说 摄 性 是 植物 细胞 分 化 的 基础 ? 举 两 例 加 以 说 明 。 
(6) 什么 是 位 置 效 应 ? 试 举例 说 明 。 

(7) 植物 胚胎 发 育 的 三 个 阶段 是 忻 么 ? 

(8) 植物 胜 脱 发 育 过 程 中 建立 芍 三 个 植物 生长 发 育 芍 基本 模式 是 什么 ? 
(9) 简单 勾画 出 典型 植物 根 类 分 生 组 织 的 解剖 构造。 

C10) 简单 怀 肖 出 典型 植物 荆 尖 分 生 组 织 的 解剖 构造 。 
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第 十 二 章 ”植物 生长 物质 


植物 是 … 个 多 细胞 组 成 的 复杂 有 机 体 , 要 维 圭 正常 协调 的 生长 发 育 状 态 、 适 应 外 界 环境 ,各 细胞 、 
组 织 和 髓 官 之 问 必须 进行 及 时 有 效 的 信息 交流 。 扣 负 这 种 信息 交流 任务 的 化 学 信使 之 一 就 是 植物 激 
素 Cplant hormonc)。 因 此 ,植物 激 素 及 其 作用 机 制 是 植物 生理 学 研究 的 核心 领域 。 本章 首 先 介 绍 精 
物 生 长 物质 的 概念 ,然后 介绍 蔷 统 的 5 大 类 植物 激素 生长 泰 (aaxin) .细胞 分 裂 素 (ceytokinin7. 杰 
血 素 (gibberellin) .脱落 酸 (abseisie acid) ,乙烯 (ethylene) 的 主要 生理 功能 ;最 后 简 娄 地 介绍 一 类 新 的 
植物 激素 。 ”油菜 素 内 酯 (brasinosteroloid) 以 及 其 他 植物 生长 物质 。 有 关 植 物 激 素 的 作用 机 理 将 在 
下 一 章 中 介绍 ， 








第 一 节 植物 生长 物质 的 概念 


植物 生长 物质 (plant growth substance) 是 指 一 些小 分 子 化 合 物 ,它们 在 极 低 的 浓度 下 便 可 以 显 
著 地 影响 植物 的 生长 发 育 等 生理 功能 ,包括 天 然 存 在 的 植物 内 源 激素 和 人 工 合 成 的 植物 生长 调节 剂 。 

植物 激 吉 的 发 现 可 追溯 到 1758 年 ,德国 植物 学 家 Duhamel Du Monceau 发 现 , 如 果 对 木 本 植物 的 
葵 进 行 环 割 处 理 , 环 割 伤口 的 上 端 树 皮 会 膨大 并 有 许多 新 根 发 生 。 为 了 解释 这 些 现象 ,1860 年 ,Julius 
Sachs 提出 了 -种 俱 说 ,认为 植物 体 内 存在 着 特异 的 器 官 形成 素 (organrforming substances)。 例 如 ， 
“ 根 形成 素 " 在 叶片 中 形成 ,并 沿 着 葵 干 向 下 运输 ,最 后 集 集 在 环 割 伤口 处 ,刺激 新 根 的 发 生 。 这 里 假 
设 的 器 官 形成 素 就 是 某 种 意义 上 的 植物 激素 。 但 是 , 发现 第 一 个 植物 激素 -一 生长 素 的 试验 是 由 查 
尔 斯 。 达 泵 文 CCharles Darwin) 进行 的 。 

达尔 文 发 现 莫 麦 凸 芽 忒 和 植物 的 董 一 样 ,存在 着 向 光 性 弯曲 生长 。 进 一 步 的 观察 表明 ,是 芽 式 在 
顶端 被 切除 或 者 被 迹 挡 的 情况 下 不 发 生 向 光 件 弯曲 生长 ,同时 胚芽 蒜 的 向 光 性 弯曲 生长 是 发 生 在 顶 
端 以 下 的 整体 性 生长 (图 12-1>。 根 据 以 上 事实 ,他 推论 只 有 胚芽 畏 厌 端 可 以 接受 单 侧 光 信号 ,并 且 产 
生 一 种 可 以 向 下 传导 的 信号 物质 ,导致 胚芽 鞘 的 向 光 人 性 弯曲 年 长 。 

在 达尔 文 之 后 ;数位 科学 工作 者 验证 并 发 展 了 胚芽 暮 向 光 性 生长 的 试验 。1910 年 ,Boysen Jens- 
en 证 明 胚芽 蒜 顶 端 产生 的 信号 可 以 透 过 琼脂 块 传递 ,证 明了 这 种 信号 是 一 种 化 学 物质 ;1918 年 ,Paal 
观察 到 ,如 果 把 切 下 的 胚芽 畏 顶 端 偏 癌 一 侧 放置 ,在 黑暗 条 件 下 也 会 导致 胚芽 鞘 的 弯曲 生长 (图 12-1)。 
通过 这 些 试验 ,他们 认为 胚芽 精 顶 端 产生 了 一 种 化 学 物质 ,刺激 胚芽 靖 背 光 面 的 组 织 生长 快 于 向 光 面 
的 组 织 生 长 ,这 种 不 均衡 的 生长 就 导致 了 胚芽 薄 的 向 光 弯 曲 现 象 。 这 种 化 学 物质 被 命名 为 植物 激素 
(phytohormone) 。 植 物 激素 的 发 现 是 和 植物 生理 学 发 展 的 一 个 里 程 碑 。 根 据 美国 植物 生长 物质 学 会 命 
名 委员 会 的 定义 ,植物 激素 是 植物 内 源 产 生 的 有 机 化 合 物 , 在 极 低 该 度 的 条 件 下 ,对 植物 的 生理 过 程 
爱 生 显著 的 影响 。 另 外 ,最 早 定义 激素 的 Starling 认为 激素 还 应 该 满足 以 下 三 个 条 件 :中 激素 应 该 在 
特定 的 器 官 或 组 织 内 合成 ;四 激素 通过 运输 系统 运输 到 特定 的 靶 组 织 (target tissue); @ 激 束 诱 导 产 
生 的 生理 调节 作用 的 强度 与 其 浓度 相关 。 

目前 比较 广泛 使 用 的 “植物 生长 物质 *(plant growth substance) 一 词 ,其 含义 比 "植物 激素 "更 为 
广泛 , 它 不 仅 包 括 上 月 前 已 经 得 到 确认 的 各 类 植物 激素 ,也 包括 那些 虽然 对 植物 生长 发 育 具 有 重要 调节 
作用 .但 是 尚未 被 认定 是 激素 的 内 源 物质 ,还 包括 人 工 合成 的 植物 生长 润 节 剂 (plant growth regula- 


tor) , 即 那些 在 农业 和 园艺 牛 产 中 使 用 的 一 些 化 合 物 , 这 些 化 合 物 在 微量 使 用 的 情况 下 ,对 植物 生理 过 
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图 12-1 有 关 生 长 束 研 究 的 的 几 个 早期 经 典 试验 (Taiz && Zeiger 1998) 
达尔 文 根 据 畏 顶 在 胚芽 畏 向 光 性 生长 过 程 中 作用 ,认为 生长 刺 汶 物 在 戎 尖 产生 并 被 传送 到 胚芽 萌生 长 区 发 挥 作用 ;1813 年 ,Boy 
sen-Jensen 发 现 鞘 尖 产 生 的 生长 刺激 物 可 以 穿 过 明胶 ,但 是 不 能 透 过 石英 片 !1919 年 ,Paal 的 实验 证 实 上 述 生长 刺激 物 是 某 种 化 学 
物质 ;1926 年 ,Went 建立 了 生长 素 的 燕 去 胚芽 精 生 物 测定 水 。 


程 具 有 显著 的 调节 作用 。 

植物 激素 从 它 的 诞生 开始 ,就 一 直 借用 动物 激素 的 概念 和 研究 方法 ,例如 20 世纪 70 年 代 以 来 发 
展 的 植物 激素 免疫 化 学 分 析 方法 就 是 借用 医学 动物 学 中 内 分 泌 的 研究 方法 。 在 动物 激素 作用 分 于 机 
制 的 研究 飞速 发 展 的 今天 ,动物 沿 罕 的 研究 手段 和 研究 成 果 对 植物 激素 的 研究 具有 更 大 的 指导 意义 
和 借鉴 价值 。 

到 目前 为 止 , 有 充足 证 据 被 认为 符合 上 述 激素 定义 的 植物 激素 有 六 大 类 :生长 素 (auxin? ,细胞 分 
型 素 Ceytokinin) 、. 放 堆 素 (gibberellin) .脱落 酸 (abscisic acid) ,乙烯 (ethyleney 及 一 类 新 的 篆 类 植物 激 
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素 一 一 油 表率 内 了 酶 (brasinosteroloid) 。 其 中 最 后 一 类 ,油菜 素 内 酯 ,是 在 1998 年 第 十 六 届 国 际 植 物 生 
长 物质 尝 会 会 议 上 裕 确 汰 为 是 植物 激素 的 。 长 期 的 研究 还 发 现 了 其 他 许多 具有 显著 植物 生理 调节 活 
性 的 植物 内 源 物 质 , 例 如 茉莉 酸 { 酯 (jasminatre) ,水 杨 酸 Csalicylic acid) ,多 胺 (polyamine) 等 ,但 是 由 
考 这 些 物 质 的 生物 合成 和 生理 作用 等 方面 还 存在 着 许多 有 待 研 究 的 问题 ,目前 只 能 被 当 作 “植物 和 牛 长 
物质 "而 不 是 “植物 激素 "来 看 待 。 


第 二 节 生 长 素 


生长 素 是 第 一 个 被 发 现 的 植物 激素 。 生 长 素 在 植物 的 茎 尖 合 成 , 沿 茎 或 根 进行 传输 。 生 长 素 在 
茎 切 诺 试 验 和 凸 芽 英 试验 中 表现 刺激 细胞 伸 长 生长 , 它 的 主要 生理 作用 还 包括 诱导 不 定 根 发 生 、 促 进 
维 管束 分 化 .控制 向 性 生长 和 项 端 优势 ,以 及 调节 植物 开花 坐果 等 生理 过 程 。 


一 、 生 长 素 的 发 现 和 种 类 


牛 长 素 是 在 1928 年 由 荷兰 科学 家 F. W. Went 首次 分 离 出 来 的 。Went 把 切 下 的 梓 玫 肘 芽 藉 顶 
端 在 琼脂 块 上 放 捅 一 段 时 间 , 让 胀 芽 精 顶 端的 物质 渗入 琼脂 块 内 ,然后 将 这 些 琼脂 块 放置 在 刚 去 顶 的 
是 芽 靖 上 ,发 现 如 果 偏 向 一 侧 不 对 称 她 放置 琼脂 块 , 肛 芽 蒜 会 发 生 富 放 园 琼 脂 块 一 侧 相反 方向 的 莹 曲 
生长 (图 12-1) ,并 且 这 种 弯曲 生长 的 幅度 与 琼脂 块 中 活性 物质 含量 成 正 相 关 的 关系 。Went 的 试验 不 
仅 更 确切 地 证 明了 凸 芽 蒜 顶端 产生 的 是 一 种 具有 生物 活性 的 生长 调节 物质 ,而 旦 建立 了 植物 激 索 的 
第 一 种 定量 的 生物 测定 方法 一 一 落 考 且 芽 辅 弯曲 试 验 法 (4zemau curvature test)。 他 将 这 种 活性 物质 
命名 为 生长 素 (auxin) (希腊 滞 , 促 进 的 意思 )。 

Went 的 工作 促进 了 人 们 对 植物 激素 的 研究 工作 。1934 年 ,有 入 从 孕妇 的 尿 中 提纯 了 生长 素 并 鉴 
定 了 其 化 学 结构 为 辐 暴 -3- 乙 酸 ( 图 12-2) 。 同 时 在 醇 母 提取 物 和 根 恬 (Rhizopus suinus) 培 养 物 中 也 提 
纯 了 1AA。1946 年 从 未 成 部 的 玉米 且 中 提纯 了 IAA。 此 后 大 量 的 试验 证 明 IAA 在 高 等 植物 中 广泛 
存在 ,是 植物 体内 主要 的 生长 素 。 
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叫 嗓 -3- 己 酸 (IAA) 4 拖 - 电 暴 - 了 -乙酰 (ClIAA) 革 乙 酸 (PAA) 阿 叭 -3- 了 酸 0BAI) 
图 12-2 儿 种 大 然 存 在 的 生长 素 分 子 结构 


除了 IAA, 植物 体内 还 发 现 有 其 他 史 种 自然 发 生 的 具有 生长 素 活性 的 物质 ,其 中 一 些 是 吗 喉 类 入 
生物 , 例 媳 吧 吕 -3- 乙 醇 , 阿 嗓 -3- 乙 醛 , 呵 吧 -3- 乙 膊 等 ,这 些 物 质 是 IAA 生物 合成 的 前 体 ,在 体内 通过 
转变 成 1AA 表现 生长 素 的 活性 。 但 是 有 一 些 植物 内 源 化 合 物 ,如 从 玉米 时 片 和 种 子 中 提取 的 吗 吹 -3- 
丁 表 CBA) ,从 万 世 种 子 中 提取 的 一 种 IAA 毛 代 物 ,4- 氧 吗 噪 -3- 乙 酸 54-chloroIAA) 具 有 很 强 的 生长 
素 活 性 。Leuba 等 (1990) 报 道 了 一 种 植物 内 源 芒 香 酸 一 茶 乙 酸 CPAA) 也 其 有 生长 素 活性 。 因 为 
IBA、4-chlorolAA 和 PAA 都 是 植物 内 源 产 生 的 化 合 物 , 具 有 和 IAA 相似 的 结构 ,同时 具有 生长 素 的 
相 物 活性 ,所 以 有 人 认为 它们 也 是 植物 内 源 生长 素 。 但 是 自前 还 不 十 分 清楚 它们 在 体内 是 宪 通 过 转 
化 为 IAA 才 表 现 生长 素 活 性 的 。 

从化 学 结构 上 看 ,具有 生长 素 生 物 活性 的 化 合 物 的 分 子 结构 特征 有 如 下 二 点 : 叫 具 有 一 个 芳香 
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环 ;四 具有 一 个 羧基 侧 链 ;@@ 芳 香 环 和 羧基 侧 链 之 间 有 一 个 芳香 
了 环 或 氧 原 子 间隔 。 根 据 这 些 结构 特点 ,人 们 合成 了 一 系列 的 具 
人 pe 2 ”有 生长 素 生 物 活性 的 化 合 物 (图 12-3) ,如 2,4- 二 氧 蘑 氧 乙酸 (2， 
一 “0 4.D)，u 芝 乙酸 (NAA) 等 ,并 在 研究 和 生产 中 进行 了 大 量 的 应 
5 i 用 。 通 过 合成 生长 素 与 生长 素 受 体 结合 试验 获得 的 数据 进一步 
0 痢 孙 了 生长 素 类 化 合 物 结构 特征 的 化 学 和 生物 学 本 质 。 在 中 性 
天 pH 条 件 下 ,生长 素 类 化 合 物 的 酸性 侧 链 上 荷 有 很 强 的 负电 人 性 ， 
Sy 而 在 距离 该 羧基 侧 链 约 0. 5nm 的 芳香 环 上 具有 一 个 弱 的 正 电 

PAA ' 区 域 (图 12-3)。 这 种 相距 0. 5nrn 的 正 负 电 区 域 结构 特征 可 能 

: 就 是 具有 生长 素 生物 活性 结构 的 化 学 本 质 所 在 。 最 近 , 有 人 利 

/= _ ”用 生长 素 结合 蛋白 (ABP1, 一 种 可 能 的 生长 素 受 体 ) 和 各 种 合成 





\ of ”的 生长 素 化 合 物 进行 的 结合 试验 表明 ,生长 素 和 受 体 结合 必须 
一 的 结构 特征 有 三 点 :一 个 平面 的 芳香 环 结构 ,是 生长 素 和 受 体 结 
' Se 合 的 平台 ;一 个 凑 基 结合 位 点 ;以 及 一 个 路 水 侧 链 将 上 述 两 个 结 
ee 合 基 团 隔离 并 维持 固定 的 距离 。 这 个 试验 揭示 了 生长 素 结 构 特 
a sd | SS 征 的 生物 化 学 本 质 。 
| 二 、 生长 素 的 生物 合成 ,运输 和 代谢 
一 一 一 (一 ) IAA 的 生物 合成 
图 12.3 生长 素 及 其 分 子 结构 特征 生长 素 的 生物 全 成 部 位 都 是 细胞 快速 分 裂 的 组 织 ,例如 葵 
(Taiz & Zeiger 1908) 尖 分 生 组 织 , 幼 嫩 叶 片 ,发 育 中 的 果实 都 是 主要 的 生长 素 合 成 器 


其 中 NAA 和 2,4D 是 人 工 合成 的 生长 素 类 官 。 但 是 生长 素 在 这 些 器 官 中 的 哪些 具体 部 位 合成 , 目前 仍然 
似 物 ， 在 解 商 状 态 下 ， 侧 链 瘦 基 上 镑 负电 荷 ， 不 是 很 清楚 。 另 外 ,成 熟 叶 片 , 根 尖 也 可 以 少量 合成 生长 素 。 
环 上 带 正 电荷 ,两 者 之 间 部 具有 0 5nm 的 间隔 。 生长 素 在 化 学 结构 上 和 色 氨 酸 的 结构 类 似 ,所 以 早期 的 研 
究 者 认为 色 氨 酸 是 生长 素 的 可 能 前 体 。 事 实 也 的 确 如 此 ,利用 
标记 色 氨 酸 进行 的 体外 和 体内 示 踪 试验 证 明 ,植物 可 以 通过 若干 条 途径 将 色 氨 酸 转变 成 为 IAA ,这些 
途径 中 的 关键 酶 类 (图 12-4? 也 得 到 了 提纯 。 这 些 途 径 我 们 称 为 色 氨 酸 依赖 途径 (tryptophan-depend- 
ent pathway) 。 此 外 ,最 近 的 研究 表明 ,植物 还 可 以 通过 一 些 非 色 氨 酸 依赖 途径 (tryptophan inde- 
pendent pathway) 合 成 IAA。IAA 合成 途径 的 多 样 化 可 以 保证 植物 体内 IAA 的 稳定 来 源 ,也 反映 了 
IAA 作为 调节 控制 植物 生长 发 育 的 基本 激素 的 重要 地 位 。 
1. 了 喇 噪 -3- 丙 高 酸 途径 
归 | 喉 -3- 丙 一 酸 途 径 (ITPA pathway){ 图 12-4) 可 能 是 IAA 生物 合成 中 色 氮 酸 依赖 途 径 中 的 主要 类 
型 。 该 途径 首先 经 过 脱 氨 反应 生成 吗 嗓 -3- 丙 羡 酸 (IPA) ,然后 IPA 经 过 脱 遂 反 应 生成 三 虞 -3- 乙 醛 , 吗 | 
品 -3- 乙 醛 经 过 一 个 脱 氢 酶 的 催化 被 氧化 成 为 IAA( 图 12-4)。 
2. 色 胺 途径 
色 腔 途 径 CTAM pathway) (图 12-4 右 ) 和 IPA 途径 类 似 , 只 是 脱 所 和 脱羧 反应 的 闫 序 不 同 , 妃 外 
参与 反应 的 酶 类 也 不 同 。 在 同一 类 植物 中 很 少 同时 存在 这 两 条 途径 ,但 是 有 证 据 表 明 在 西红柿 中 同 
时 存在 IPA 途径 和 TAM 途径 ， 
3. 虽 | 喉 乙 有 睛 途径 
归 嗓 乙 随 途径 (CIAN pathway) (图 12-4 中 左 ) 中 , 色 氨 酸 首 先 被 转化 为 吗 唆 -3- 乙 醛 肝 ,然后 再 转化 
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为 呈 皮 -3- 乙 膊 ,最 后 通过 一 种 腑 水 解 酶 (nitrilase) 将 IAN 转化 为 IAA。 在 经 过 研究 的 21 科 植 物 中 ， 
只 有 三 科 植 物 具有 IAN 途径 ,它们 分 别 晨 | 字 花 科 , 禾 本 科 (Graminae) 和 芭蕉 科 (Musaceae)。 拟 南 
莉 中 编码 腑 水解 酶 的 四 种 基因 CNITI ~NIT4) 目 前 已 被 克隆 ,如 果 将 NTT2 基因 导 人 烟草 ,获得 的 转 
基因 植物 可 以 将 IAN 分 解 为 IAA。 
4. 四 | 噪 -3- 乙 酸 股 途径 

吗 | 噪 -3- 乙 酰胺 途径 (IAM pathway)( 图 12-4 左 ? 存 在 于 各 种 病原 菌 中 ,如 萨 氏 假 单 胞 菌 (Psewdo- 
monas savastanoi) 利根 痛 农 杆菌 CAgrobacterium tumefaciens) 。 该 途径 有 两 个 关键 酶 参与 反应 , 色 
氨 酸 单 加 氧 酶 和 IAM 水 解 酶 ,这 些 病 蔚 产 生 的 生长 索 常 常会 引起 其 寄主 的 形态 变化 ，。 
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图 12-4 IAA 的 名 氨 酸 依赖 合成 途径 (Taiz & Zeiger 1998) 
带 星 导 的 诲 内 存在 于 微生物 中 。 


5, 非 色 扫 柄 依赖 型 合成 途径 

研究 中 发 现 一 种 橙色 果皮 的 玉米 突变 体 (or 思 ,是 完全 的 色 氨 酸 营养 缺陷 型 , 即 需要 添加 外 源 色 
氨 酸 才能 存活 。 但 是 不 论 是 or 各 突变 体 还 是 野生 型 的 幼苗 都 不 能 将 色 氨 酸 转变 为 IAA, 即 使 给 突变 
体 幼苗 饲 喂 足够 量 的 色 氨 酸 的 情况 下 也 是 如 此 。 相 反 的 是 在 orp 突变 体内 却 合 有 上 比 野 生 型 植株 高 50 
倍 的 IAA。 这 个 试验 事实 充分 证 明 ,IAA 生物 合成 的 非 色 氨 酸 依赖 型 途径 不 仅 存在 ,而 且 在 某 些 条 件 
下 是 惟一 的 合成 途径 。 

利用 拟 南 闪 色 氨 酸 营养 缺陷 型 突变 体 和 同位 素 示 踪 标记 进行 的 大 量 试验 证 明 ,IAA 生物 合成 的 
两 条 途径 的 分 歧 点 是 归 唆 或 者 是 品 吕 的 前 体 物 吧 唆 -3- 甘 油 克 酸 酯 。 进 一 步 的 试验 还 证 明 ,是 吕 -3- 乙 
有 睛 CIAND 和 呵 唆 -3- 丙 柄 酸 (IPA) 可 以 不 经 过 色 氨 酸 而 独立 合成 ,并 且 这 两 种 化 合 物 是 以 呀 品 或 吗 叭 - 
3- 甘 渔 研 酸 醒 为 前 体 的 IAA 生物 合成 途径 的 中 间 产 物 ( 图 12-5)。 

非 色 毛 酸 依赖 途径 的 大 臻 轮廓 如 图 12-5 所 示 。 非 色 氨 酸 依赖 途径 的 发 现 , 极 大 地 改变 了 人 们 对 
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色 氨 酸 生 物 合成 途径 
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图 12-5 生长 罕 的 色 握 酸 不 依赖 型 生物 合成 途径 (Taiz & Zeiger 1998) 
文中 讨论 的 突变 体 以 射 体 字 表 未 。 该 泛 径 从 色 氢 酸 合成 途径 的 分 歧 点 可 能 是 IGP 或 者 是 吴 暴 ;IAN 和 ITA 是 该 途径 的 
两 个 中 间 产 物 。 


IAA 生物 合成 的 认识 。 但 是 目前 还 不 清楚 这 两 条 IAA 生物 合成 途径 的 相互 关系 和 相对 重要 性 如 何 。 
试验 发 现在 豆 科 粳 物 幼苗 中 主要 存在 着 色 氨 酸 依赖 途径 ,同样 在 巧 浮 培养 的 衣 萝 卜 细胞 中 也 是 色 氨 
酸 依赖 途径 为 主 ,但 是 从 含 2,4-D 的 培养 基 ( 诱 导 胚 胎 发 生 的 培养 基 ) 转 移 到 继 代 培养 基 后 ,细胞 内 的 
IAA 合成 就 变 为 非 色 氨 酸 依赖 途径 。 这 个 试验 结果 暗示 IAA 生物 合成 途径 的 不 同 可 能 与 植物 细胞 
不 则 的 发 育 状 个 有 关 。 
6. 由 | 唆 -3- 丁 酸 [IBA) 的 生物 合成 

呵 | 哄 -3- 丁 酸 是 人 工 合成 生长 素 的 主要 类 型 ,也 是 市 此 生根 剂 的 主要 成 分 。 现 在 已 知 嘻 噪 -3- 丁 酸 
(IBA) 是 存在 于 多 种 植 特 中 的 一 种 天 然 的 生长 素 , 如 玉米 .豌豆 和 拟 南 闪 中 都 有 发 现 。 和 IAA 一 样 ， 
植物 体内 的 IBA 也 有 游离 态 和 结合 态 两 种 存在 形式 。 外 源 添加 的 IBA 会 在 植物 体内 迅速 转变 为 结 
合 态 。 在 玉米 和 拟 南 芥 中 ,IBA 是 通过 IAA 侧 链 延 长 合成 的 ,该 反应 与 脂肪 链 的 延长 反应 完全 一 致 。 
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例如 ,从 玉米 中 纯化 出 的 1BA 合成 酶 需要 CoA .ATP 作为 辅助 因子 。 由 于 发 现在 植物 体 中 IBA 也 可 
以 逆转 为 IAA, 所 以 目前 还 不 知道 在 植物 体内 IBA 是 直接 发 挥 作用 ,还 是 通过 转化 为 IAA 发 挥 生长 
素 活 性 ， 


(二 ) 生长 素 的 运输 


1 生长 素 在 植物 中 的 极 性 运输 
在 50 多 年 前 利用 燕 才 上 胚 薄 鞘 进行 的 试验 已 经 发 现 生 长 素 的 运输 主要 是 从 顶端 向 苍 基 部 的 运输 
[向 基 性 运输 {basipetally transport)]。 这 种 单一 方向 的 运输 模式 称 为 极 性 运输 (polar transport)。 生 
长 素 是 惟一 具有 被 性 运输 性质 的 植物 激素 。 因 为 划 尖 是 植物 体 主 要 的 生长 素 合 成 部 位 ,所 以 向 基 性 
的 极 性 运输 沿 着 植株 葵 干 和 栓 系 形成 一 个 上 高 下 低 的 生长 素 浓 度 梯度 ,这 种 纵向 的 生长 素 深度 梯度 
影响 植物 的 许多 生理 过 程 ,如 茎 的 伸 长 生长 .顶端 优势 .不定 根 发 生 以 及 叶片 脱落 等 。 
研究 生长 素 极 性 运输 的 的 经 典 试验 \ 
是 所 谓 的 “ 供 体 - 受 体 琼 脂 块 方法 "do- 公关 革 放 
nor-receiver agar block method)} (图 
12-6)。 利 用 该 试验 方法 ,确认 了 生长 素 
的 极 性 运输 性 质 , 即 在 虐 芽 得 或 植物 葵 节 
中 ,生长 素 主 要 是 疝 基 性 运输 。 无 论 植 物 
切 段 的 放 午 方向 如 何 ,这 种 向 基 性 运输 性 
质 不 会 改变 ,所 以 认为 生长 素 的 运输 不 爱 下 训 甩 娄 
重力 方向 的 影响 。 不 同 植物 或 组 织 中 参 
与 生长 素 运 输 的 细胞 可 能 不 同 , 例 如 在 落 
去 厦 芽 畏 中 主要 是 在 非 维 管 束 组 织 的 组 ,an 国 关 
胞 ,而 在 双子 叶 植 物 苦 中 ,主要 是 维 管束 -一 
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巩 壁 岗 秀 。 图 12.6 素 麦 胚芽 糙 如 段 中 生长 素 的 极 人 运输 
生长 素 的 极 性 运输 是 采取 “细胞 - 纲 。 供 体 凉 脂 块 含有 14C-IAA,， 无 治 切 豚 的 放置 方向 如 何 ,IAA 只 能 从 形态 学 
胞 壁 空间 -细胞 ”的 形式 , 即 一 个 细胞 中 的 上 赠 [AA) 向 形态 学 下 端 (BJ) 运 输 。 


生长 素 透 过 质 膜 流出 到 细胞 壁 ,然后 再 通 
过 质 膜 流入 下 一 个 细胞 内 。 这 个 过 程 是 一 个 需 能 的 过 程 ,因为 生长 素 的 极 性 运输 受 缺 氧 和 呼吸 抑制 
剂 的 影响 。 生 长 素 的 极 性 运输 速度 大 约 是 lcem/h, 比 通过 细胞 膜 的 单纯 扩散 快 约 10 倍 , 但 是 比 而 皮 
部 的 运输 速度 偶 100 倍 。 生 长 素 的 极 性 运输 对 分 子 结构 具有 选择 性 , 即 只 有 活性 内 源 或 合成 生长 素 
具有 极 性 运输 性 质 ,而 一 些 无 活性 的 生长 素 类 似 物 或 生长 素 的 代谢 物 不 表现 极 性 运输 性 质 。 这 表明 
生长 素 的 极 性 运输 可 能 有 存在 于 质 膜 上 的 一 些 载体 蛋白 参与 ,它们 可 以 特异 地 识别 活性 和 非 活性 的 
生长 素 及 其 类 似 物 。 

植物 根 中 的 生长 素 也 表现 极 性 运输 性 质 , 不 过 是 由 根基 部 向 根 尖 方向 的 运输 , 即 向 顶 性 运输 
《acropetally transporty 。 
2. 生长 素 的 极 性 运输 模型 

生长 素 极 性 运输 的 化 学 渗透 模型 有 两 个 重要 的 步 双 :首先 ,生长 素 在 质子 势 和 化 学 势 的 推动 下 从 
细胞 壁 通过 质 膜 流 人 细胞 ;其 次 ,细胞 内 生长 素 在 化 学 势 的 推动 下 借助 于 细胞 基 端 的 载体 蛋白 流出 细 


由 (图 12-7) 。 


生长 家 流 人 细胞 可 能 有 两 个 途径 :通过 磷脂 双 层 膜 的 被 动 扩散 和 质 子 势 驱动 的 协同 运输 。IAA 
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的 pKa 一 4. 75, 因 为 原生 质 腊 上 的 质子 京 的 作用 ,细胞 壁 
内 的 pH 一 般 被 维持 在 PH5 左右 ,在 这 个 pH 条 件 下 ,将 
近 半 数 生 长 素 的 侧 链 羧基 处 于 一 种 非 解 离 的 状态 ,表现 
较 强 的 亲 脂 性 ,根据 相似 相 溶 的 原理 , 非 解 离 的 生长 素 比 
| 胞 诅 ” 较 容易 通过 扩散 透 过 质 膜 。 试 验 也 证 实 ,降低 细胞 壁 内 
i 的 pH 可 以 促进 IAA 流 人 细胞 。 

生长 素 进 人 细胞 还 存在 着 一 种 由 载体 介 导 的 主动 运 
输 途 径 。 在 这 个 途径 中 , 质 膜 上 的 特异 裁 体 将 一 个 IAA- 
输送 到 细胞 内 的 同时 ,也 将 两 个 H+ 协同 运输 到 细胞 内 。 
因为 这 种 运输 可 以 被 质 膜 两 侧 的 质子 势 差 推 动 ,所 以 比 
单纯 扩散 更 有 利于 生长 索 在 细胞 内 的 积累 。 昌 然 有 生前 还 
没有 分 离 出 生长 素 的 吸收 载体 蛋白 ,但 基 在 拟 南 并 突变 
体 的 研究 中 ,发 现 了 一 种 法 在 的 生长 率 萤 收 载 体 和 蛋白 存 
在 。 一 种 称 为 auzxl 的 拟 南 并 突变 体 ,表现 为 生长 素 不 敏 
感 和 无 向 地 性 生长 的 表 型 ,经 过 研究 发 现 AUX1 基因 编 
码 一 种 与 氨基 酸 透 性 酶 (permease) 氨 基 酸 序列 非常 类 位 
的 蛋白 质 ,暗示 AUXI 可 能 是 氨基 酸 类 信号 物质 的 传递 
图 12-7 生长 素 极 性 运输 的 化 学 渗透 模型 。 者 。 因 为 IAA 在 化 学 结构 上 类 似 于 色 氮 酸 ,所 以 AUXI 
细 腹 壁 在 人 ne 生长 过 以 i i 
IAAHH 形式 扩散 渤 和 细胞质 .或 站 过 竹 记 的 协助 下 以 。。“ 【人 进入 细 胞 后 , 队 为 细胞 质 的 pH 大 约 是 7. 2, 旺 
IAA- 的 形式 和 HH 协同 运输 过 入 细胞质; 细胞 质 中 性 ， 弱 碱 性 ,所 以 几乎 所 有 的 IAA 都 解 离 为 荷 负电 的 阴离子 
IAA 主要 以 IAA 的 形式 存在 ,IAA- 可 以 在 细 胸 基部 “状态 (IAA ) ,因为 IAA 不 容易 通过 简单 扩散 透 过 细胞 
的 流出 载体 协助 下 输出 到 细胞 获 。 质 膜 ,所 以 生长 素 在 细胞 质 内 发 生 积累 。 现 在 已 经 证 实 ， 
生长 素 流出 细胞 是 通过 生长 素 流 出 载体 (auxin efflux 
carrier) 进 行 的 。 值得 强调 的 是 ,生长 索 流 出 载体 只 存在 于 细胞 的 其 端 ,这 是 生长 素 化 学 渗透 极 性 运输 
模型 的 关键 所 在 。Jacobs 和 Gilbert (1983) 利 用 抗 NPA 结合 蛋白 ( 即 生长 素 流出 载体 ) 的 单 克隆 抗体 
进行 的 免疫 组 织 化 学 试验 中 ,生长 素 流 出 载体 被 定位 在 殉 豆 茎 维 管束 精 薄 壁 细胞 的 基 端 。 
综 上 记述 ,细胞 壁 空间 内 的 生长 素 通过 扩散 或 在 流 人 载体 的 全 助 下 从 细胞 的 顶端 流 人 ,又 在 流出 
载体 的 协助 下 ,从 细胞 基 端 流出 到 细胞 整 空间 ,这 个 过 程 反复 进行 ,就 形成 了 生长 素 的 极 性 运输 。 
3. 生长 素 在 韧 皮 部 的 非 极 性 运输 
在 成 熟 叶 片 中 合成 的 生长 素 大 部 分 是 通过 韧 皮 部 进行 非 极 性 运输 的 , 和 其 他 韧 皮 部 运输 的 物质 
一 样 ,可 以 沿 着 植 牺 蔡 干 向 上 或 向 下 运输 。 大 部 分 生长 素 结 合 物 的 运输 也 是 通过 韧 皮 部 进行 的 ,例如 
萌发 的 玉米 种 子 中 生长 素 结 合 物 就 是 通过 韧 皮 部 从 胚乳 运输 到 胚芽 畏 项 端的 。 生 长 素 的 沿 町 皮 部 的 
长 距离 运输 可 能 对 形成 层 活动 以 及 侧根 发 生 具 有 调控 意义 


(三 ) 生长 素 的 代谢 


生长 素 的 代谢 包括 生长 素 结 合 物 的 形成 和 水 解 . 生 长 素 的 降解 两 部 分 内 容 。 生 长 素 的 代谢 对 维 
持 植 物 细胞 内 生长 素平 衡 ,调节 特定 的 生理 活动 有 着 重要 的 意义 。 
1. 生长 素 结 合 物 
游离 的 IAA 是 活性 形式 的 激素 ,但 是 植物 体内 绝 大 多 数 的 生长 素 却 是 以 共 价 键 结合 物 形式 存在 
的 ,而 且 所 有 的 高 等 植物 中 部 存 在 着 生长 素 的 结合 物 , 一 般 认为 生长 素 的 结合 物 都 基 非 活性 的 。 
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IAA 小 分 子 结合 物 的 例子 有 ,与 请 萄 糖 和 肌 醇 的 酯 类 结合 物 ,与 天 冬 氨 酸 等 的 氮 盐 结合 物 (IAA 
N-aspartate, 参 见 图 12-8) ;IAA 高 分 子 结合 物 的 例子 有 IAA- 葡 聚 糖 (7 一 50 个 葡萄 糖 单位 结合 1 个 
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图 12-8 生长 泰 (IAA) 结 合 物 的 代谢 途径 (Taiz & Zeiger 1998》 
结合 物 的 形成 受 相应 酶 的 催化 。 其 中 研究 最 儿 的 是 玉米 中 催化 IAA- 葡 萄 糖苷 形成 的 

-二 磷酸 葡萄 糖 ; 叫 吃 -3- 乙 酷 葡萄糖 基 转 移 酶 ,编码 该 酶 的 基因 已 经 得 到 了 克隆 。 
生长 素 物 具 有 重要 的 生理 意义 生长 素 结合 物 的 形成 和 降解 可 以 调节 植物 组 织 内 源 生 长 素 


结合 义 。 
的 水 平 。 例 如 在 玉米 种 子 的 萌发 过 程 中 ,IAA- 肌 醇 从 证 乳 经 韧 皮 部 运输 到 胚芽 稍 , 然 后 水 解 为 游离 的 
IAA。 胚 芽 畏 顶端 的 游离 生长 素 很 大 一 部 分 是 由 IAA- 肌 醇 水 解 产生 的 。 另 外 ,一 些 环境 因子 也 会 影 
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响 生 长 素 结合 物 的 形成 和 降解 ,对 植物 细胞 内 的 游离 IAA 水 平 起 一 种 调节 作用 。 生 长 素 结合 物 还 有 





储存 .运输 和 抗 氧化 降解 的 功能 。 
2. 生长 案 的 降解 


生长 素 的 降解 也 是 多 途径 的 ,主要 有 酶 解 和 光 解 蝴 个 类 型 。 过 去 曾经 认为 过 氧化 物 酶 是 催化 


A. IAA 降解 的 赔 凑 途径 


| 3- 亚 甲 某 氧 化 喇 嗓 
B. IAA 降解 的 非 脱 送 途 径 


”天 冬 伺 本 


“AN 吧 唆 -3- 乙 酰 天 冬 孝 酸 


氧化 三 鸣 -3- 乙 酸 


图 12-9 IAA 的 生物 降解 途径 (Taiz 名 Zeiger 1998) 
A， 过 氢化 物 栈 途径 ( 脱 羚 途径) ,该 途径 相对 不 重要 :B， 两 条 非 
脱 削 途 征 ,在 植物 体内 普遍 存在 。 


IAA 氧化 降解 的 主要 酶 类 ,因为 该 酶 在 植物 中 广泛 
存在 ,并 且 在 体外 试验 中 过 氧化 物 酶 可 以 氧化 IAA 
(图 12-9A) 。 但 是 该 降解 途径 在 植物 体内 是 否 存 
在 尚 不 清楚 ,例如 在 转基因 植物 中 ,即使 过 氧化 物 
酶 活性 提高 10 倍 或 降低 10 倍 , 对 内 源 生 长 素 水 平 
都 设 有 影响 。 

利用 同位 素 标记 试验 发 现 了 其 他 贞 条 IAA 氧 
化 降解 途径 ,可 能 是 植物 体内 控制 IAA 降解 的 主 
要 途径 (图 12-9B)。 这 两 条 降解 途径 的 最 终 产物 
都 是 关 嘻 嗓 -3- 乙 酸 (oxindole-3-acetic acid, 〇 x- 
IAA),OxIAA 在 玉米 胚乳 成 茎 组 织 中 都 可 以 检测 
到 ,其 中 一 条 途径 是 直接 将 IAA 氧化 为 OxIAA， 
另 一 条 途径 首先 将 IA&- 天 冬 氨 酸 结合 物 氧化 为 中 
间 产 物 二 氧 哆 哄 -3- 乙 杖 天 裤 氨 酸 (dioxindole-3- 
acetylaspartate) ,然后 再 转变 为 OxIAA。 这 两 条 
氧化 降解 途径 的 主要 特点 是 降解 过 程 中 IAA 的 全 
链 保持 完整 ,所 以 相对 于 过 氧化 物 酶 催化 的 IAA 
脱羧 降解 反应 来 说 ,这 两 条 降解 途径 也 称 非 脱羧 降 
解 途径 。 

IAA 的 水 溶液 如 果 暴 露 在 苑 下 可 以 发 生 光 解 
上 反应, 而且 这 种 光 解 反应 可 以 被 一 些 植物 色素 ,如 
核 黄 素 促 进 。IAA 的 光 解 产物 也 可 以 从 植物 中 检 
油 到 。 但 是 植物 体内 IAA 光 解 的 具体 过 程 及 其 可 
能 的 生理 意义 还 不 清楚 。 
3. 生长 泰 的 储存 

IAA 在 植物 组 网 内 的 存在 部 位 主要 是 细胞 质 
和 叶绿体 。 瑞 典 科 学 家 Sandberg 及 其 同事 系统 地 
研究 了 IAA 在 野生 型 和 转基因 烟草 细胞 内 的 分 
布 ,发 现 野 生 型 烟草 细胞 中 大 约 三 分 之 一 的 IAA 


存在 于 叶绿体 中 ,其 他 IAA 存在 于 细胞 质 中, 谭 IAA 结合 物 只 存在 于 细胞 质 中 。 在 导 人 根 痛 农 慎 菌 
生长 素 合成 基因 的 转基因 烟草 细胞 中 , 发 现 生长 素 生物 人 台 成 的 中 间 产 物 只 存在 于 细胞 质 中 。 据 此 推 
测 细胞 中 IAA 的 两 个 分 布 部 位 具有 不 同 的 意义 :IAA 在 组 移 质 中 发 生 从 头 生 物 合成 (de novo biosyn- 
thesis) .结合 物 合成 以 及 非 脱 羧 降解 反应 等 ;而 叶绿体 中 的 生长 素 受到 保护 ,不 受 代谢 的 影响 ,但 是 其 


浓度 受 细胞 质 中 IAA 浓度 的 平衡 调节 。 
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三 、 生 长 素 的 生理 功能 
(一 ) 生长 素 促进 细胞 伸 长 生长 

1. 生长 素 促 进 高 体 划 段 的 伟 长 生长 

生长 素 的 主要 生理 功能 之 一 是 调节 此 节 细 胞 的 伸 长 生长 。 生 长 素 的 发 现 就 和 它 促进 向 光 性 生长 
过 程 中 的 胚芽 英 背 光 面 细胞 伸 长 生长 ,以 及 促进 燕麦 凸 芽 端 切 段 伸 长 生长 这 些 典型 生理 现象 有 关 。 
利用 生长 素 的 这 种 生理 作用 ,早期 的 研究 者 设计 了 一 系列 的 生长 素 生 物 测定 方法 。 如 利用 切除 顶端 
的 燕麦 胚芽 划 切 段 或 者 在 暗中 培养 的 驶 豆 茎 切 段 可 以 进行 生长 索 的 生物 测定 (bioassay) 。 

现代 分 析 技 术 为 定性 和 定量 测定 植物 体内 的 激素 提供 pi 
了 许多 先进 的 方法 , 如 色谱 技术 .质谱 技术 .免疫 测定 技术 9 1020 0 
等 。 但 是 目前 生物 测定 技术 仍 广泛 应 用 于 植物 激素 的 研究 
中 。 所 谓 生 物 测定 ,就 是 根据 某 种 化 合 物 与 某 种 生理 现象 之 
间 的 特定 关系 ,利用 生物 材料 进行 的 定性 或 定量 的 测定 。 生 
长 素 的 生物 测定 试验 就 是 建立 在 牛 长 素 浓度 和 燕麦 胚芽 匡 
弯曲 或 信 长 生长 等 生理 反应 之 间 相 关 关 系 上 的 一 种 定量 测 
定 方法 。 图 12-10 所 示 的 是 生长 素 流 讼 和 生长 索 促 进 茎 节 
伸 长 后 长 现象 之 间 的 关系 曲线 , 随 着 生长 素 浓度 的 升 高 ,其 
促进 某 节 伸 长 牛 长 就 越 快 ,直到 一 个 最 适 浓 度 为 止 ,对 于 一 
般 双 子叶 植物 荃 段 来 讲 , 这 个 浓度 大 约 是 10“ 一 10 mol 
L。 超 过 最 适 浓 度 的 生长 素 对 细胞 伸 长 生长 的 促进 作用 会 下 
降 , 高 到 一 定 的 浓度 时 反而 对 伸 长 生长 表现 抑制 作用 ,这 是 0 一 
因为 过 高 的 生长 素 浓度 会 诱导 乙 焰 的 生成 ,乙烯 会 抑制 细胞 时 间 必 
的 伸 长 生长 (参见 本 章 第 六 节 )。 

外 源 添加 生长 案 对 完整 植物 茎 或 胚芽 端的 伸 长 生长 并 图 1210 生长 素 清 时 的 燕麦 胚芽 稍 妇 民 的 
未 嘉 现 促进 作用 ,这 可 能 是 因为 完整 植株 内 内 源 生长 素 浓度， 生长 动态 (Teiz Zeieer 395 

当 证 育 洲 滚 中 含有 芒 糖 (Suc) 册 ,IAA 促进 的 伸 长 

足以 支持 些 或 胚芽 业 进 行 最 大 限度 的 伸 长 生长 。 也 就 是 说 ， 生 攻 可 以 维持 20 小 时 以 上 ,这 主要 是 由 于 藤 粮 被 
针尖 生长 素 促 进 细胞 和 茎 段 伸 长 生长 的 现象 ,只 能 在 脱离 植 细胞 吸收 后 降低 溶质 势 , 促 进 细胞 吸收 术 分 ,维持 
物体 的 茎 切 段 或 胚芽 精 切 段 上 明显 地 表现 出 来 ,因为 这 些 植 细胞 生长 所 需 的 脱 压 。KCI 可 以 痊 代 就 类 的 作用 ， 
物 切 段 被 除去 了 蔡 尖 和 胚 荐 畏 顶 尖 等 生长 素 供 应 源 , 而且 在 本 上 多 的 小 图 表示 生长 素 的 生长 促进 作用 有 六 光 
试验 中 还 常常 用 缓冲 液 浸泡 处 理 ,以 尽 可 能 地 除去 组 织 切 自 15 分 钟 的 运 游 期 
中 内 源 的 生长 素 ,才能 使 外 源 的 生长 素 表现 出 促进 细胞 和 茎 
段 仲 长 生长 的 作用 ， 
2. 生长 素 促 进 细胞 伸 长 生长 的 酸 生 长 理论 

咎 长 素 促进 细 胜 伟 长 生长 的 效应 是 非常 迅速 的 ,从 处 理 到 发 挥 效应 之 间 的 滞后 时 间 大 约 是 10 分 钟 ， 
向 时 伴随 着 细胞 壁 的 酸化 ， 生 长 素 诱 导 的 细胞 壁 酸 化 与 促进 生长 的 迟 沸 期 一 样 ,都 是 10 一 15 分 钟 ,在 中 
性 的 缓 诈 液 中 ,即使 含有 生长 素 ,由 于 细胞 壁 酸化 受到 抑制 ,细胞 的 伸 长 生长 也 会 受到 抑制 ;相反 地 ,无 生 
长 素 的 酸性 缓冲 液 可 以 促进 细胞 的 伸 长 生长 。 根 据 上 述 实验 结果 ,20 世纪 70 年 代 初 人 们 提出 了 生长 素 
促进 细胞 伸 长 生长 的 酸 生 长 理论 (acid growth theory)。 目 前 关于 该 模型 的 认识 请 参照 图 12-11， 

过 去 曾经 认为 酸性 pH 活化 了 细胞 辟 中 的 一 些 水 解 酶 ,如 纤维 素 酶 . 半 纤 维 素 酶 或 果 胶 酶 等 ,使 
细胞 壁 松弛 ,以 利于 生长 。 这 些 水 解 酶 会 导致 细胞 壁 的 不 可 逆 的 降解 ,但 是 在 生长 素 诱导 的 细胞 壁 酸 
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图 12-11 IAA 诱导 的 酸 生 长 模型 
图 中 假说 1,IAA 诱导 细胞 内 的 第 二 信使 系统 ,直接 活化 质 膜 上 已 存在 的 H- -ATPase: 慨 说 2,IAA 诱导 的 第 二 信 
使 系统 启动 编码 + -ATPase 的 基因 表达 , 双 成 新 的 H+-ATPase， 图 中 贝 一 @ 表 示 信 和 号 传递 .基因 表达 以 及 重 白 
质 合 成 的 顺序 。 膜 上 H+ -ATPase 活性 或 者 数量 的 增加 ,使 细胞 餐 酸 化 ,激活 细 由 壁 上 的 扩张 蛋白 ,使 细胞 壁 基质 
松弛 ,者 利 于 细胞 的 生长 。 


生长 过 程 中 , 松 缉 的 细胞 壁 可 以 在 代谢 抑制 剂 的 作用 下 得 到 迅速 恢复 ,所 以 现在 不 认为 有 水 解 酶 参与 
细胞 的 酸 生 长 过 程 ,而 是 细胞 壁 中 的 扩张 蛋白 (expansin) 在 细胞 壁 的 酸 生 长 过 程 中 起 着 牙 松 细胞 壁 的 
作用 。 扩 张 蛋 白 不 仅 可 以 在 酸性 缓冲 液 中 恢复 细胞 壁 的 伸展 性 ,甚至 可 以 琉 松 完全 由 纤维 素 组 成 的 
滤纸 ! 扩张 蛋白 路 松 细胞 壁 的 原理 是 它 在 酸性 条 件 下 可 以 弱化 细胞 辟 多 糖 组 分 阅 的 氨 键 。 
3. 根 、 莹 细胞 伸 长 生长 对 生长 索 的 敏感 性 不 同 

和 对 植物 从 的 作用 一 样 ,生长 素 也 促进 根系 的 利 长 生长 ,但 是 生长 素 促进 根系 生长 的 最 适 浓度 要 
低 得 多 。 稍 高 浓度 的 生长 素 就 会 抑制 根系 的 伸 长 生长 ,可 能 的 原因 是 生长 素 诱导 乙烯 的 产生 ,乙烯 指 
制 了 很 系 生长 。 有 试验 证 实 , 如 果 特 异地 搞 制 根系 中 的 乙烯 合成 ,很 低 浓度 的 生长 素 (10 “一 10” 
mol/L) 可 以 促进 根系 的 生长 ,但 是 即使 在 这 种 情况 下 , 稍 高 一 些 浓度 的 生长 素 (10“mol/1) 仍 然 会 挤 
制 根系 的 生长 。 所 以 ,相对 于 植物 蕉 而 言 ,根系 生长 仅仅 需要 极 低 浓 度 的 生 兵 素 。 这 可 能 昆 根系 对 生 
长 素 更 敏感 的 缘故 ,因为 根 尖 生长 区 距离 楚 尖 等 生长 素 的 合成 部 位 距离 最 远 。 


(二 ) 生长 素 诱导 维 管束 分 化 


生长 素 的 一 个 非常 重要 的 生理 作用 就 是 诱导 和 促进 植物 细胞 的 分 化 ,尤其 是 促进 植物 维 管 组 织 

的 分 化 。 例 如 正在 快速 生长 的 幼 嫩 叶 片 和 内 产生 的 生长 康 , 可 以 诱导 葡 内 的 维 管束 分 化 与 之 贯通 。 在 

幼 芽 或 幼 叶 下 面 的 维 管束 分 化 是 欠 上 向 下 进行 的 , 即 呈 向 基 性 Cbasipetal} 的 极 性 分 化 方向 。 春天 木 本 

树木 萌动 的 幼 芽 对 形成 层 的 活化 也 是 从 上 向 下 进行 的 ,所 以 新 一 轮 的 木质 部 和 蔬 皮 部 生长 是 从 幼 殖 

的 枝条 开始 ,逐渐 向 根部 移行 的 。 这 是 因为 幼 叶 或 幼 芽 内 产生 的 生长 索 在 控制 着 维 管束 的 分 化 。 茎 
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内 的 维 管 未 再 生 也 受 生 长 素 的 控制 。 如 果 在 芭 上 切 一 
个 横 形 缺口 ,将 维 管束 切断 ,那么 伤口 内 侧 的 薄 壁 细胞 
就 会 重新 分 化 成 为 维 管 末 ,恢复 上 下 维 管束 的 连接 (图 
12-12)。 在 这 个 过 程 中 ,无 论 蚌 木质 部 还 是 蔬 皮 部 的 。 俺 量 直 光环 蕊 的 
分 化 ,都 受 生 长 素 的 控制 。 旭 果 将 伤 !1 上 部 的 叶片 去 - 
掉 , 断 绝 生 长 素 的 来 源 , 就 会 抑制 维 管束 的 分 化 ; 由于 
生长 素 是 从 上 向 下 的 极 性 运输 ,所 以 去 掉 伤 口 下 部 的 
叶片 ,不 会 影响 维 管束 的 再 生 分 化 ;如 果 外 源 供 应 生长 
素 , 会 发 现 维 管束 分 化 的 量 和 再 生 速度 与 和 长 素 的 供 
应 量 呈 显著 的 平行 关系 。 

生 芭 素 影 响 维 管束 的 分 化 还 可 以 利用 组 织 培养 的 
方法 得 到 证 明 。 如 果 将 一 个 幼 梦 嫁接 到 一 块 惩 伤 组 织 
上 ,经 过 一 段 时 间 的 培养 以 后 ,会 观察 到 嫁接 幼 芽 的 下 
边 会 分 化 出 维 管束 组 织 ,这 是 因为 幼 芽 吕 以 产生 并 分 
小 生长 素 到 愈 伤 组 织 内 。 如 果 把 嫁接 的 幼 赴 换 成 含 生 
长 素 的 琼脂 块 ,可 以 观察 到 同样 的 现象 。 

生长 素 对 维 管束 分 化 的 控制 还 得 到 了 转基因 植物 
试验 的 证 明 。 将 根 痛 农 杆菌 中 的 生长 素 合成 基因 导入 
疑 牵 牛 内 ,会 导致 植株 内 的 木质 部 导管 数量 显著 增多 ， 
但 是 导管 的 长 度 会 变 短 ; 相反 ,如 果 把 一 种 细菌 内 编 图 ]2-12 JTAA 话 导 黄瓜 {Cucnrnmis sutivus) 茎 伤口 的 
码 IAA 结合 物 合成 酶 的 基因 导 人 西红柿 内 , 则 导 敏 植 。 薄 整 纲 胞 形成 维 管 更 (Taiz & Zeiger 1998) 
株 内 木质 部 导管 数 且 的 减少 ,但 是 单个 导管 分 子 的 长 去 绰 革 切口 上 端的 叶片 和 什 以 消除 内 法 生长 素 的 影响 。 将 
度 增 加 了 。 这 表明 生长 素 和 不仅 调节 木质 部 导管 分 化 的 含 IAA 的 羊毛 脂 涂 抹 在 切口 上 端的 芭 上 ,生长 素 沿 维 管束 














数量 ,而 且 还 影响 导管 分 子 的 长 度 ， 注 壁 细胞 运输 到 伤口 附近 , 诸 导 新 的 维 管 组 织 从 伤 吕 上 出 
开始 形 威 ,并 向 下 延伸 ,最 后 和 伤口 下 端的 维 管 来 重新 恢复 
(三 ) 生长 素 促进 侧根 和 不 定 根 发 生 连接 。 


尽管 较 高 溉 度 的 生长 素 抑制 根 的 生长 ,但 是 高 获 度 的 生长 素 ( 关 10-*molLI) 可 以 促进 侧根 (later- 
al root} 和 不 定 根 Cadventitious root)? 的 发 生 。 植 物 根 系 侧 根 的 发 生 一 般 在 伸 长 区 和 根 毛 区 的 上 端 , 由 
中 柱 萌 上 的 某 些 细胞 分 化 而 成 。 生 长 素 可 以 诱导 这 些 细胞 分 发 ,并 和 逐渐 形成 一 个 根 原 基 ,最 后 穿 透 皮 
层 和 囊 皮 ,形成 一 个 侧根 。 如 果 将 植株 去 掉 僵 芽 或 细 叶 ,会 大 幅度 地 减少 侧根 的 发 生 。 不 定 根 的 发 生 
和 侧根 的 发 生 比 较 类 似 , 但 是 不 定 根 可 以 从 多 种 多 样 的 组 织 上 发 生 , 例 如 杠 . 共 .甚至 叶片 和 组 织 培养 
中 形成 的 愈 伤 组 织 等。 这 些 组 织 中 的 成 熟 细胞 会 脱 分 化 重新 依 复 分 裂 ,形成 不 定 根 原 基 ,最 后 形成 不 
定 根 。 

生长 素 促 进 不 定 根 发 牛 的 性质 在 园 世 和 农业 生产 上 应 用 非常 广泛 。 植 物 的 无 性 营养 体 繁 殖 主 要 
靠 插 条 繁殖 ,植物 插 条 或 叶片 在 水 培 或 渴 润 的 土壤 培养 条 件 下 ,可 以 从 切口 附近 长 出 不 定 模 。 这 是 因 
为 叶片 或 幼 芽 形成 的 生长 素 从 上 向 下 极 性 运输 ,最 后 积累 在 插 条 的 切口 附近 ,从 而 刺激 不 定 模 的 发 
生 。 如 果 利 用 生长 素 处 理 搬 条 切口 ,会 大 幅度 促进 不 定 根 的 形成 速度 和 和 数量。 市 售 的 生根 章 主 要 征 
合成 的 生长 素 类 北 合 物 和 滑石 粉 或 成 膜 剂 的 混合 物 。 

生长 泰 在 侧根 形成 中 的 作用 分 为 两 步 ,首先 是 生长 素 极 性 运输 到 中 柱 鞘 细胞 并 在 其 中 积累 到 一 
定 浓度 ,诱导 这 些 细胞 开始 分 裂 ; 然 后 生长 素 刺 激 并 维持 细胞 持续 分 裂 , 生 长 和 分 化 ;最 后 形成 侧根 
(图 12-13)。 
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的 生长 非常 重要 


图 12-13 氢 南 并 侧根 形成 的 模式 图 (Taiz & Zeiger 1998) 
IAA 沿 维 管束 薄 壁 细胞 的 向 基 性 运输 话 导 中 村 蒜 细 胞 产生 删 根 原 基 ,ALFY 基因 参与 了 侧根 原 基 诱导 的 过 程 ; 
IAA 对 维持 侧根 原 基 的 生长 具有 草 归 作用 ,4LF3 基因 可能 参与 了 删 根 生长 过 程 的 调控 ， 


《四 ) 生长 素 影 响 花 及 果实 发 育 


1. 生长 素 与 花芽 诱导 和 性 别 控制 

目前 生长 素 与 花芽 诱导 和 发 育 之 间 的 关系 不 是 十 分 明确 。 因 为 在 许多 植物 上 ,外 源 施 用 生长 索 
常常 抑制 花 的 形成 ,这 种 损 制 作用 可 能 是 一 种 衍生 的 次 级 反应 , 即 可 能 是 生长 素 诱 导 的 乙烯 产 生 的 换 
制作 用 ,例外 的 情况 是 凤梨 CBromeliaceae) 属 植物 ,生长 素 或 忆 燃 处 理 可 以 强烈 促进 开花 。 利 用 这 个 
现象 ,在 生产 中 利用 路 施 生 长 素 或 乙烯 利 的 方法 来 刺激 芍 蔓 开花 ,同时 还 可 以 达到 控制 成 熟 时 间 的 目 
的 。 

有 人 在 研究 中 发 现 ,生长 素 的 极 性 运输 揽 制剂 NPA 可 以 导致 拟 南 并 花芽 分 化 和 发 育 的 异常 。 最 

近 , 氢 南 草 的 一 种 罕 变 体 pinl-1 呈现 出 与 NPA 处 理 植株 相似 的 表现 型 , 花 发 育 异 常 ,如 没有 花柱 ,此 
营 丙 没有 胚珠 ,甚至 在 某 些 情形 下 不 能 形成 在 东 。 这 种 罕 变 体 花 茎 中 的 生长 素 极 人 性 运输 受到 严重 抑 
制 , 仅 有 野生 型 的 90%, 所 以 PTN3 基因 可 能 是 与 花 莹 中 生长 素 极 性 运输 的 调节 有 关 。 这 个 事实 也 说 
明生 长 素 与 花 的 形成 和 发 育 是 有 密切 关系 的 。 

花芽 一 旦 形成 ,生长 素 在 花 的 发 育 以 及 性 别 决 定 方面 开始 担负 着 重要 的 角色 。 例 如 葫芦 等 植物 
的 花 在 发 育 早 期 都 是 两 性 的 ,但 是 发 育 后 期 其 中 一 种 性 别 的 器 官 退化 ,形成 单 性 花 。 在 这 些 花 的 发 育 
早期 利用 生长 素 处 理 可 以 使 其 发 育成 为 肉 性 花 。 有 人 认为 这 种 效果 是 生长 素 诱 导 的 乙 堪 产生 的 。 
2. 生长 素 与 果实 发 育 

在 正常 情况 下 ,坐果 ( 即 子 房 开始 发 育 ) 必 须 在 成 功 的 授粉 和 受精 之 后 才能 进行 。 这 是 因为 花粉 
和 胚乳 细胞 中 大 量 产生 生长 素 ,刺激 子 房 的 发 育 形成 果实 。 果 实 发 育 初期 的 生长 素来 源 主要 依赖 眶 
驰 细 胞 ,在 果实 发 育 后 期 ,生长 素 的 主要 来 源 是 胚 。 同 时 人 们 发 现 花 粉 中 含有 大 量 的 生长 素 , 花 粉 的 
提取 物 可 以 刺激 未 授粉 的 茄 科 (Sotanaceors) 植 物 的 坐果 。 这 种 不 通过 授粉 就 能 坐果 的 现象 称 为 单 性 
结实 (parthenocarpy)。 因 为 单 人 性 结实 会 产生 无 籽 果 实 , 所 以 在 生产 中 具有 重要 的 应 用 价值 。 例 如 生 
产 中 经 党 使 用 生长 素 类 物质 处 理 茵 科 植 物 ( 如 盔 茄 .辣椒 ) .葫芦 科 植 物 (黄瓜 .南瓜 等 ) 以 及 柑橘 等 ,一 
方面 可 以 促进 座 果 , 另 一 方面 还 可 以 用 来 生产 无 籽 果 实 。 

关于 生长 素 与 果实 发 育 的 经 典 试验 是 1950 年 ] P， Nitseh 利用 草莓 进行 的 。 草 莓 的 种 子 是 一 种 
冯 果 , 附 生 在 膨大 的 花 昔 上 。Nitseh 发 现 去 掉 草 花 的 种 子 会 抑制 果实 的 膨大 ,利用 生长 素 处 理 又 会 恢 
复 果实 的 正常 生长 ,这 是 因为 种 子 是 促进 果实 脱 太 的 生长 素 供应 源 。 

另外 ,生长 素 还 被 用 来 控制 果实 的 脱落 。 根 据 应 用 时 间 和 应 上 用 请 度 的 不 同 , 生 长 素 既 可 以 促进 坐 
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果 早 期 果实 的 脱落 ,也 可 以 防止 未 成 熟 果实 的 脱落 。 利 用 生长 素 处 理 促 进 坐果 早期 果实 的 脱落 在 生 
产 上 是 一 -种 化 学 疏 朵 技术 ,用 来 防止 坐果 过 密 ,有 利于 剩 下 的 果实 发 育成 大 果 ; 利 用 生长 素 处 理 防止 
未 成 熟 果 实 的 脱落 ,可 以 保证 果实 正常 成 熟 , 增 加 产量 。 

在 生长 素 对 植物 花 和 果实 发 育 影 响 的 研究 中 ,发 现在 很 多 情况 下 ,生长 素 的 许多 生理 作用 ,与 牛 
长 素 诱 导 产 生 的 乙 燃 有关, 特别 是 高 浓度 生长 素 产 生 的 抑制 作用 ,多 数 是 乙 笑 的 效应 。 反 过 来 乙烯 的 
许多 生理 歼 应 可 以 由 生长 素 产 生 。 例 如 前 面 讨 论 过 的 牛 长 素 对 根 生 长 的 抑制 以 及 生长 素 对 花 性 别 控 
制 等 效应 ,都 可 以 用 生长 素 和 乙 业 之 间 的 相互 作用 来 解释 。 

生长 素 的 生理 作用 几乎 贯穿 了 植物 的 整个 生长 发 育 过 程 。 上 和 面 我 们 仅仅 讨论 了 生长 素 的 一 部 分 
的 生理 作用 ,另外 一 些 生理 效应 将 在 其 他 章节 中 讨论 。 例 如 导致 生长 素 发 现 的 生理 效应 一 一 生长 素 
促进 种 物 向 性 生长 的 效应 ,如 向 光 性 生长 .向 地 性 生长 等 现象 将 在 第 十 五 章 中 讨论 ;生长 素 还 是 控制 
植物 项 端 优势 的 主要 因子 。 








第 三 节 赤 霉 素 


赤 霉 素 (gibberellin，GA) 作 为 植物 激素 的 地 位 是 在 20 拱 纪 50 年 代 确 立 的 ,到 自前 为 止 ,在 微 生 
物 和 高 等 植物 中 已 经 发 现 的 杰 图 素 类 物质 有 118 种 。 赤 霉 素 的 典型 生理 作用 就 是 显 其 地 促进 植物 茎 
节 的 伸 长 生长 ,并 在 从 种 子 萌 发 到 开花 结果 等 植物 的 各 种 生理 现象 中 扮演 重要 的 角色 。 赤 露 索 的 生 
物 合成 共有 明显 的 器 官 特异 性 ,并 受 发 育 阶段 的 控制 ;研究 中 大 景 的 赤 霉 素 突 变 体 植 物 和 现代 分 子 生 
物 学 手段 的 应用 , 极 太 地 促进 了 人 们 对 赤 老 素 生 物 合成 及 其 生理 作用 机 制 的 认识 。 


一 、 赤 去 素 的 发 现 


赤 霉 素 最 早 是 由 日 本 科学 家 发 现 的 。 在 水 称 育 苗 过 程 中 ,有 一 种 称 为 " 恶 苗 病 ” 的 病害 ,表现 为 杆 
株 异 常 绸 高 , 移 坊 后 不 易 成 活 或 者 难以 结实 。 植 病 学 家 通过 研究 发 现 这 种 病状 是 由 一 种 称 为 赤 霉 菌 
(Gibberelta pajikaroi) 的 病原 菌 分 泌 的 某 种 化 学 物质 诱导 发 生 的 。 后 来 从 这 种 病原 菌 培养 物 过 证 溢 
中 分 离 纯化 了 这 种 物质 ,并 被 命名 为 赤 霉 素 (gibberellin7 。 

1958 年 ,Jake MacMillan 从 药 豆 (PRhaseolrs coccinews) 的 未 熟 种子 中 纯化 了 东 埋 素 , 这 是 第 一 例 
从 高 等 植物 中 提纯 的 赤 霉 素 , 被 命名 为 赤 雪 素 Ai (gibberellin A, ,图 12-14E})。 植 物 材料 中 的 赤 惫 素 
合 量 非常 低 ,即使 赤 规 素 水 平 较 高 的 菜豆 未 熟 种 子 中 ,也 才 有 大 约 十 亿 分 之 几 的 富 量 。 

随 着 微生物 和 高 等 植物 中 越 来 越 多 的 赤 霉 素 类 化 合 物 被 鉴定 ,它们 被 俞 名 为 GAx, 其 中 x 是 数字 
序号 ,和 结 梅 以 及 代谢 顺序 没有 关系 ,只 表示 该 赤 霉 素 被 发 现 的 顺序 。 到 本 书写 作 之 时 已 经 有 GAi 一 
GaAiis 共 118 种 未 霉 素 类 物质 得 到 了 结构 鉴定 。 尽 管 发现 的 赤 堵 素数 量 巨大 ,但 是 研究 表明 ,植物 中 
只 有 少数 几 释 赤 卉 素 具 有 生物 活性 ,其 他 都 是 活性 赤 霉 素 生 物 台 成 中 问 产 物 或 者 是 代谢 产物 ,不 具备 
直接 生物 活性 。 

















二 、 赤 焉 素 的 结构 及 其 分 类 
(一 ) 赤 霉 素 的 结构 和 分 类 


亦 雷 素 昆 一 类 双 匡 酸化 合 物 , 者 有 -个 基本 的 肯 架 结构 -- - 赤 茵 和 烷 Cent-gibberellane, 图 12-14A) 
其 中 部 分 赤 霉 素 具有 赤 霉 烷 所 有 的 20 个 碳 原 子 , 称 为 C20-GA( 图 12-14B), 另 一 部 分 赤 震 素 在 代谢 反 
应 中 失去 一 个 碳 原子 ,只 有 19 个 碳 原 子 悄 架 , 称 汶 C19-GA, 因 为 19 位 碳 原 子 上 的 的 盾 基 与 10 位 碳 
形成 -: 个 内 栈桥 (图 12-14C) ,以 这 两 种 基本 结构 为 基础 ,通过 C20 氧化 状态 的 不 同 以 及 环 二 羟基 数 
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夫 霉 未 的 典型 结构 
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图 12-14 杰 霉 圳 的 化 学 结构 





目 、 位 置 及 手 性 的 不 同 , 形 成 了 赤 每 素 分 子 结构 的 多 样 性 。 
(二 ) 活性 赤 霉 素 , 非 活性 赤 霉 素 及 其 结构 特征 


活性 赤 霉 素 有 若干 结构 特征 ,个儿 乎 所 有 有 活性 的 赤 霉 素 都 有 ?7 位 磷 原 子 上 的 闭 基 ,这 也 是 活性 
赤 筹 素 必 有 需 的 结构 特征 ;@C19-GA 的 相对 生物 活性 比 C20-GA 要 高 ;加 3 有- 痉 基 、3B,13- 二 产 基 丰 1 ,2 
不 饱和 键 是 赤 竹 素 具 有 最 高 生物 活性 的 特征 ,如 GA .GA .GAs、 GA;、GAw 等 (图 12-14E、F、G); 
全 其 有 2B 拔 基 的 赤壁 索 不 其 备 生物 活性 ,实际 上 2 羟基 的 引入 是 植物 使 赤 夫 素 非 活化 的 调节 栅 制 ， 
例如 GAw( 图 12-14H)。 


三 、 赤 才 素 的 生物 合成 和 代谢 
(一 ) 示 堆 素 生 物 合成 的 三 个 阶段 


1， 赤 零 素 生物 合成 的 前 体 

赤 霉 素 生 物 合成 和 其 他 藤 烯 类 化 合 物 合成 途径 相似 ( 见 第 九 章 ) ,也 是 由 五 个 碳 原 子 的 异 成 二 烦 
(isoprene) 作 为 基本 结构 单位 进行 的 ,四 个 异 成 二 蜂 基 本 结构 单位 头 尾 相连 形成 了 具有 四 个 闭环 的 赤 
堆 素 基本 构造 。 生 物 全 成 中 的 异 成 二 烯 单位 是 异 成 烯 基 焦 磷酸 (IPP)。 以 前 认为 类 茧 烯 生物 合成 的 
直接 前 体 是 甲 蕊 龙 酸 (mevalonic acid) ,但 是 最 近 发 现存 在 着 两 条 类 莫 烯 的 合成 途径 : 甲 瓦 龙 酸 依赖 型 
积 非 甲 下 龙 酸 依赖 型 .前 者 存在 于 细胞 质 中 , 主要 参与 篆 类 化 合 物 的 生物 合成 ;后 者 存在 于 叶绿体 
中 ,主要 参与 骨 葛 卜 素 及 其 类 似 物 的 生物 合成 。 因 为 赤 霍 素 主 要 是 在 前 质 体 中 合成 的 ,所 以 赤 霉 素 生 
物 合成 中 IPP 可 能 不 是 由 甲 瓦 龙 酸 往生 而 来 的 ,而 是 由 3- 礁 酸 甘 油 酸 和 再 醋酸 衍生 而 来 的 ， 

无 论 IPP 的 来 沙 如 何 , 类 车 烯 的 后 继 合成 步骤 在 细胞 项 和 质 体 中 部 是 相同 的 , 即 由 异 上 成 二 烯 基 焦 
磷酸 牛 成 10 碳 的 移 牛 儿 基 焦 酸 (GPP) ,然后 是 15 碳 的 法 尼 基 焦 磷 酸 (FPE) ,最 后 生成 20 碳 的 金牛 
儿 基 镀 牛 儿 基 焦 磷 酸 (GGPP)( 图 12-15)。 

2. 赤 器 案 生 物 合成 的 三 个 步 又 

经 过 从 IPP 到 GGPP 的 类 戎 烯 合成 的 共同 步 又 之 后 , 杰 骂 素 的 生物 合成 可 以 分 为 以 下 二 个 步 又 ， 

并 且 分 别 在 细胞 内 的 不 同 部 位 进行 (图 12-16)。 
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PP - CPP 侣 
再 丁 酸 3- 爸 柄 甘油 本 .CHOPP wT 或 本 | | 


娃 成 毁 基 焦 磷 酿 {IPP) 贸 咎 儿 基 人 镶 克 酸 (GPP) 法 尼 基 焦 赂 酸 (FTP) 入 牛 儿 基 履 滞 儿 基体 蛮 酸 (GGPP) 


图 12-15 前 体 物 CCGTT 的 合成 





(]) 上 汕 骤 一 : 征 化 反应 生成 风 帝 杉 烯 环 化 反应 是 指 将 GGPP 转变 成 ent- 贝 沉 杉 烯 (ent 前 级 
足 指 的 贝壳 杉 烯 的 对 映 体 立 体 构 列 )。 该 环 化 反应 是 在 赤 霉 素 生 物 合 成 步骤 中 特有 的 反应 。 这 个 步 
又 由 两 步 环 化 反应 组 成 (图 12-16) ,参与 催化 这 两 步 反应 的 酶 一 一 贝壳 杉 烯 合成 酶 分 布 在 前 质 体内 ， 
但 在 成 熟 叶 绿 体 中 不 存在 。 一些 植物 生长 延缓 剂 如 AMOI618. 矮 壮 索 和 神 斯 方 D 都 是 杰 震 素 合成 
环 化 步骤 的 特异 抑制 剂 。 

(2) 步骤 二 :氧化 反应 生成 GAiz 醋 在 赤 霉 素 生 物 台 成 的 第 二 个 步 又 里 ,首先 内 党 杉 燃 二 的 甲 
基 被 连续 氧化 形成 羧基 ,中 间 产 物 分 别 是 由 者 杉 磋 醇 .贝壳 杉 肯 醛 和 贝壳 杉 烯 酸 ,然后 卫 环 从 一 个 6 
碳 环 缩 为 5 碳 环 ,最 后 形成 GAys 柄 。GAis 醋 是 植物 体内 形成 的 第 一 个 赤 霉 素 , 也 是 植物 体内 所 有 本 
几 素 的 共同 前 体 (图 12-16) 。 参 与 上 述 系 列 氧化 反应 的 酶 是 一 种 含 细胞 色素 P450 的 单 加 氧 酶 (mo- 
ncoxygcnase) ， 该 酶 分 布 在 内 质 网 上 ,将 由 前 质 体 转移 到 内 质 网 里 的 由 过 杉 烽 转化 为 GA1: 酝 。 包 效 
唑 (paclobutrazol) 以 及 其 他 抑制 P450 单 加 氧 酶 的 特异 抑制 剂 都 会 抑制 赤 霉 素 生 物 合成 的 第 二 步骤 。 

(3) 砂 骤 三 :由 GAlz 醋 形成 所 有 其 他 的 赤 客 素 在 高 等 植物 体内 , 杰 霉 素 生 物 台 成 第 三 步 又 的 
第 一 步 反 有 两 个 方向 ,一 个 是 将 GAi: 酶 氧化 形成 GA， 另 一 个 是 在 GAis 醋 的 13 位 碳 上 的 卷 化 反应 
(图 12-16) ,形成 GAss 醛 。 根 据 第 一 步 反 应 中 C13 羟 化 反应 的 有 无 ,可 以 将 赤 矢 案 生 物 合成 的 第 三 步 
酸 分 为 两 条 途径 :早期 C13 羟 化 途径 (early-13 hydroxylation pathway) 和 早期 C13 非 产 化 途径 (early- 
13 nonhydroxylation pathway) 。 这 两 条 途径 分 别 合成 黄种 在 植物 体内 具有 最 高 活性 的 赤 雹 素 , 前 者 
合成 的 最 终 活性 赤 才 素 为 GA ,后 者 合成 的 最 终 活 性 赤 翟 素 是 GA, 。 关 于 这 两 条 途径 的 生理 学 意义 
及 其 与 植物 生长 发 育 的 关系 ,我 们 将 在 下 面 投 述 。 

在 时 期 C13 非 状 化 途径 中 ,催化 GA1s 柄 到 GA 的 氧化 反应 的 酶 有 丙种 ,一 种 是 分 布 在 内 质 网 上 
的 单 加 和 氧 酶 , 男 -种 是 分 布 在 细胞 质 内 的 双 加 氧 酶 。 但 是 催化 GAi 以 后 反应 步 又 的 酶 都 是 细胞 质 中 
可 溶性 的 双 轴 氧 酶 。 这 些 酶 需要 2- 酮 成 二 酸 和 分 子 氧 作为 辅助 基质 ,同时 需要 Fe 和 抗坏血酸 作为 

在 早期 C13 凑 化 途径 中 ,GA:: 通 过 20 位 碳 的 连续 氧化 转变 为 GA1s ,然后 20 位 碳 上 发 生 脱 凑 芭 
应 产生 GAw 。 上 述 一 系列 发 牛 在 20 位 C 上 的 氧化 反应 ,都 是 由 : -个 单一 的 多 功能 酶 GA20 氧化 酶 
(GA20-oxidase) 所 催化 。GAam 在 3#- 羟 化 酶 的 催化 下 转化 为 具有 生物 活性 的 未 霉 素 GA1。 最 后 ,GA 
通过 2R 卷 化 反应 引 和 人 28 闫 基 转变 成 没有 生物 活性 的 GA4, 另 外 ,GAw 也 可 以 通过 28- 羟 化 反应 转化 
为 GAas ,OGAa 不 能 回归 钊 正常 的 活性 赤 老 素 GA; 的 合成 途径 。 

因为 杰 露 素 生 物 合 成 第 三 个 步骤 的 关键 酶 是 以 -一 成 二 酸 作为 辅助 基质 的 双 加 氧 莓 和 3 羟 化 
酶 ,所 以 凡是 能 够 抑制 这 些 酶 活性 的 抑制 剂 都 能 抽 制 活性 未 霉 素 的 合成 。 这 类 生长 延缓 剂 的 一 个 典 
型 代表 就 是 prohexadione(BX-112), 它 能 够 特异 地 抑制 B 冯 化 反应 ,所 以 可 以 阻碍 GAi 转 化 为 GAi， 
但 同时 也 可 以 阻 丝 造成 GA 失 活 的 只 羟 化 反应 。 


(二 ) 赤 替 素 生物 合成 的 器 官 特异 性 
高 等 植物 中 不 同 的 器 官 组 织 , 不 同 发 育 阶段 内 起 调节 作用 的 未 霉 素 种 类 不 同 ,相应 的 生物 合成 途 
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步 缀 |: 从 GGPP 合 成 内 党 杉 妖 一 一 环 化 友 应 
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步 等 2: 从 贝 壳 杉 媒介 成 CA 本 一 一 瞩 化 反 虚 


上 内 沉 杉 炳 上 夏 这 杉 燃 醇 由 考 杉 烯 栈 
步 野 3: 从 OA ,本 合成 各 种 OA 
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图 12-16 赤 答 素 生 物 合 成 途 答 ! 方 框 内 为 有 活性 的 赤 老 素 分 子 结构 ) 


径 也 不 尽 相 同 ,也 就 是 说 , 赤 霉 素 生 物 活 性 及 其 生物 合成 只 有 器 官 特异 性 。 
GA 是 榨 制 植物 茎 节 伸 长 生长 的 惟一 的 活性 赤 舞 素 。 植 物 株 高 的 控制 主 紫 是 由 其 内 源 活性 赤 宕 
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素 GA 水 平 决定 的 , 即 控 制 株 高 的 基因 主要 是 
通过 改变 内 四 未 霉 素 GA 合成 水 平 来 控制 株 高 
的 . 在 同 基 因 豌 豆 植株 中 ,高 杆 植株 会 有 工 e 等 
位 基因 ,而 矮 化 村 株 含有 等 位 基因 ie, 这 对 等 位 
基因 控制 着 缆 豆 植株 的 株 高 。 这 是 因为 Le 基 
因 编 码 催化 GAw 转 化 为 GA; 的 3E 羟 化 酶 ,而 
le 变异 不 能 编码 具有 活性 的 38- 关 化 酶 ,不 能 合 
成 GA, ,所 以 植株 发 生 斤 化 。 如 图 12-17 所 示 ， 
GA 合 成 缺陷 的 2 笑 化 纹 豆 的 成 熟 植株 高 的 3~- 
3em; 而 Le 植株 高 级 15cem。 但 是 由 于 变异 基因 
存在 “汽油 ?现象 ( 即 变 异 的 基因 有 了 时 具有 部 分 
活性 ), 所 以 在 le 静 豆 植株 中 也 含有 少量 的 内 源 
GAi ,导致 植株 具有 不 周 的 高 庶 ,不 过 这 些 植 株 
的 高 度 都 与 其 内 源 GAi 的 含量 成 正 相关 。 另 
外 ,有 - -种 极端 妖 化 的 玉 豆 突变 体 na 突变 体 ， 
该 突变 体 的 赤 考 素 合 成 途径 中 从 员 壳 杉 烯 到 
GAz 攻 的 转化 受到 了 完全 的 抽 制 ,所 以 这 种 突 
变 体 中 几乎 不 含 赤 霉 素 , 所 以 成 熟 植株 的 株 高 
大 约 上 只 有 lem。 

上 述 试验 事实 表明 ,GA 是 豌豆 株 高 的 控 
制 因 素 , 同 样 的 结 沦 也 适用 于 玉米 和 水 称 。 

虽然 在 某 些 植 物种 类 中 ,GA: 也 是 一 个 促 
进 费 养生 长 的 活性 赤 老 素 , 但 是 大 量 的 试验 证 
明 ,GA 更 多 是 在 植物 的 生殖 生长 中 起 着 调节 
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图 12-17 耽 豆 的 基因 型 .表现 型 和 赤 玖 素 售 量 之 间 的 关系 


(Taiz &. Zeiger 1998) 


作用 。 图 12-18 显示 的 是 水 稳 穗 分 化 过 程 中 内 源 GA 水平 的 变化 情况 ,表明 随 着 生殖 生长 的 进行 ， 
GA 含量 逐渐 增加 ,研究 还 表明 ,水 稻 花 粉 中 存在 着 大 量 的 GA ,但 是 GA 的 含量 甚 微 ,相反 地 ,水 称 
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图 12 -18 水稻 (品种 :日 本 晴 } 在 不 条 
发 请 阶段 内 源 赤 填 罕 GA 含量 的 变化 


图 12-19 ”水 笑 不 同 生长 阶段 活性 赤 父 过 的 器 官 
特异 性 作用 示意 图 
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芭 节 中 含有 大 量 的 GA, .而 CA 含量 其 微 : 绸 敏 的 定性 定量 分 析 证 明 水 舟 的 营养 生长 阶段 , 赤 埠 素 的 
生物 合成 主要 是 合成 GA 的 早期 C13 产 化 途径 ,在 水 称 的 生殖 生长 阶段 , 赤 霉 素 的 生物 合成 又 增加 了 
合成 GA, 的 早期 C13 非 汉 化 途径 。 这 些 试验 现象 表明 ,GA 在 植物 和 后续 生长 过 程 中 起 着 关键 的 调节 
作用 。 

关于 赤 霍 索 生 物 合成 及 其 牛 理 作用 的 侣 官 特 漠 性 ,目前 可 以 勾勒 出 这 样 . 一 种 图 像 (图 12-19), 早 
期 C13 汉化 途径 及 其 合成 的 GA 主要 存在 于 植物 的 营养 生长 阶段 和 营养 融 官 中 ,起 着 促进 茎 叶 牛 长 
的 调节 作用 ; 早期 C13 非 产 化 途径 及 其 人 台 成 的 GA 主要 存在 于 植物 的 生殖 和 牛 长 阶段 和 牛 区 器官 中 ,起 
着 促进 花 果 发 育 和 生长 的 调节 作用 。 

(三 ) 亦 霉 素 台 成 部 位 和 运 条 

东 霉 素 合成 最 活 既 的 植物 器 官 是 发 育 中 的 种 子 和 果实 。 种 子 成 熟 后 其 中 的 活性 赤 霉 素 水 平 几 乎 
为 零 , 但 是 成 熟 种子 中 含有 大 量 的 GA,: 醛 ,作为 杰 霉 素 的 前 体 , 可 能 在 未 来 种 子 萌发 过 程 中 转化 为 活 
性 杰 霉 素 。 

对 酬 豆 幼苗 的 分 析 表 明 ,在 幼 芽 . 幼 叶 和 上 上 部 共 节 内 本 霉 素 含量 最 高 ,而 且 也 是 赤 霉 素 的 从 成 部 
位 。 在 蔡 中 合成 的 赤 霉 素 可 以 通过 逢 皮 部 运输 到 植株 的 其 他 部 分 ， 

订 短 素 合成 途径 的 某 些 步 驰 可 以 在 一 些 组 织 内 进行 ,合成 的 赤 霉 素 前 体 又 可 以 运输 到 其 他 组 织 
内 代 施 为 活性 赤 考 素 。 例 如 ,成 熟 呈 绿 体 内 不 能 进行 杰 霉 素 合成 的 第 一 步 又 , 即 从 GGPP 到 贝壳 杉 烯 
的 合成 ,也 就 尾 说 ,成 熟 叶 片 的 叶肉 细胞 不 能 进行 贝壳 杉 烯 的 合成 ,但 是 却 可 以 进行 赤土 素 第 三 步骤 
的 合成 ,其 前 体 就 是 从 茎 的 分 生 组 织 转移 而 来 ,并 在 叶片 中 被 转化 为 活性 赤 考 素 。 

虽然 赤 伟 素 在 根系 分 小 物 和 根 提取 液 中 存在 ,但 是 目前 尚 没 有 确切 证 据说 明 根系 可 以 合成 赤 考 
素 ， 








(四 ) 赤 霉 素 牛 物 合成 的 调控 


在 植物 生长 发 育 过 程 中 , 赤 霉 素 在 介 导 环境 因素 的 作用 方面 起 郑重 要 的 作用 。 许 党 环境 因子 , 鲍 
如 光 周 期 . 洗 度 可 以 影响 赤 毒 素 生物 人 台 成 的 革 些 特定 步骤 来 调节 体内 赤 老 素 水 平 。 另 外 ,去 艾 素 对 自 
身 的 台 成 具有 反馈 调节 作用 。 
1. 光 周 期 的 调节 作用 

试验 发 现 长 日 植物 (参见 第 十 五 童 ) 从 短 日 照 条 件 变换 到 长 日 照 条 件 时 ,体内 赤 替 素 的 代谢 会 发 
生变 化 。 例 如 蔬菜 (Spinacia oleracea) 在 短 日 上 照 条 件 下 其 植株 呈 短 缩 茎 的 莲座 状 ,其 中 的 水 才 素 早期 
C13 产 化 途径 的 活性 很 绕 。 随 者 日 照 长 度 的 增加 ,菠菜 植株 的 革 节 逐渐 升 始 伸 长 ,体内 的 早期 C13 涯 
化 途径 的 活性 也 逐渐 增加 ,增加 日 照 长 度 4 天 后 ,植株 体内 该 途径 的 中 国产 物 (GAs GA、GAs、 
GA ,GA, 和 和 GAs) 的 水 平 开 始 天 高 ,到 第 12 天 ,其 中 GAx 的 水 平 可 以 增加 16 倍 ,GA, 的 水 平 可 以 增 
加 5 倍 ,从 而 刺激 了 茎 节 的 伸 长 生长 。 长 日 照 可 能 是 通过 增加 GA20 氧化 酶 的 活性 促进 GA, 合成 的 。 
2. 温 广 的 彩 响 

在 后 面 章节 中 我 们 将 会 了 解 到 , 某 些 植物 种 子 的 草 发 和 某 些 植物 的 开花 需要 低温 处 理 才能 实现 ， 
例如 硬 菜 (Thiaspi arvense) 需 要 一 个 较 长 时 间 的 低温 处 理 之 后 , 葵 节 才能 开始 伸 长 并 开花 。 这 种 低 
温 处 理 可 以 用 赤 霉 素 处 理 代 替 ,说 明 低温 处 理 与 植株 体内 赤 替 素 具有 某 种 关系 。 实 际 测 定 发 现 ,在 没 
有 低温 处 理 的 情况 下 , 蕉 尖 内 积累 了 大 量 的 贝壳 杉 烯 酸 , 而 低温 处 理 之 后 ,贝壳 杉 烯 酸 人 产 化 酶 的 活 
性 升 背 . 贝 壳 杉 烯 酸 被 转化 为 GAs ,GA 又 是 促进 生殖 生长 的 活性 杰 才 素 GA, 的 直接 前 体 。 需 要 指出 
的 是 共 尖 是 植物 感受 低温 的 部 位 ,所 以 推测 在 蔡 尖 中 低温 可 以 通过 影响 组 织 内 赤 霉 素 的 代谢 来 影响 
荃 节 件 长 和 开花 等 后 理 反 应 。 
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3。 反馈 控制 

一 些 GA 不 敏感 突变 体 植物 ,例如 玉米 d8 突变 体 和 拟 南 并 gai 突变 体 ,体内 经 常 积累 有 异常 高 
水 平 的 GAw 和 GA ,但 是 它们 的 前 体 物 GAu 的 水 平 却 非常 低 , 这 可 能 是 赤 霉 素 通 过 反馈 控制 (feed- 
back control) 的 方式 ( 亦 称 反 馈 抑制 ) ,例如 产生 某 些 转 录 抑 制 因子 抑制 赤 圳 素 合 成 酶 类 的 合成 来 抑制 
赤 霉 素 自身 的 合成 

研究 发 现 ,在 GA 不 敏感 突变 体 植物 中 发 生 高 水 平 积 累 的 亦 每 素 主要 是 C19-GA, 所 以 GA 20 氧 
化 酶 可 能 是 反馈 抑制 所 调节 的 关键 酶 。 遂 过 测定 拟 南 并 gai 突变 体 中 三 个 编码 GA 20 氧化 酶 基因 的 
转录 水 平 ,发 现 如 果 赤 短 素 生物 合成 的 早期 阶段 发 生 突变 [例如 催化 GGPP 一 CPP 的 ent- 天 到 基 焦 磷 
酸 合 酶 (ent-copalyl pyrophosphate synthasc} 发 生变 蜡 ], 体 内 GA 水 平 极 眉 ，gai 突变 体内 的 GA20 
氧化 酶 基因 转录 水 平 不 受 抑制 ,处 于 正常 的 转录 状态 ;但 是 用 外 源 GA; 处理 突变 体 植株 后 ,所 有 三 个 
GA20 氧化 酶 基因 的 转录 都 受到 了 邱 制 。 可 见 赤 霉 素 生物 合成 中 GA20 氧化 酶 基因 的 转录 是 受 体内 
活性 GA 水 平 的 反馈 控制 的 。 研 究 还 发 现 赤 雪 索 生物 合成 途径 中 的 其 他 酶 类 , 如 3E 产 化 酶 等 也 可 能 
受到 反 洪 控制 的 调节 . 


(五 ) 赤 霉 素 的 代谢 


杰 器 素 的 失 活 代谢 主要 是 2- 羟 化 反应 ,该 反应 使 活性 示 霉 素 以 及 活性 赤 霉 素 前 体 不 可 着地 失去 
生物 活性 。 和 其 他 植物 激素 一 样 ,未 霉 素 的 结合 物 的 形成 和 水 解 也 是 调节 其 在 植物 组 织 内 水 平 的 一 
个 重要 手段 ,当然 , 赤 血 素 结合 物 也 同样 有 储存 和 运输 的 功能 。 

赤 董 素 结 合 物 主要 是 通过 赤 雷 素 的 次 基 和 单 糖 结合 形成 的 赤 才 素 糖 琵 , 或 者 通过 痉 基 和 单 糖 形 
成 赤 老 素 糖苷 :其 中 的 单 精 多 数 是 葡 菊 晴 。 赤 老 素 结 PS 
合 物 在 一 些 植 物种 子 中 含量 比较 丰富 。 如 果 赤 竹 素 大 | 
最 施 用 到 植株 上 ,其 中 相当 一 部 分 会 被 转变 为 糖 基 结 。 衫 一 到 全 
合 物 , 所 以 可 以 认为 糖 基 结 合 物 的 形成 是 未 霉 素 失 活 
代 济 的 一 种 方式 ;另外 ,将 赤 堆 素 精 苷 引信 植物 后 会 被 ” 远 纵 一 
水 解 为 游离 的 赤 均 素 , 所 以 , 赤 霉 素 结合 物 可 能 也 是 一 
种 储存 形式 . 

植物 体内 调节 活性 赤 霉 素 水 平 的 机 制 如 图 12-20 
所 示 , 活 性 未 需 素 如 GA/GA, 的 合成 除了 受 生长 发 育 失 活 代谢 
状态 的 影响 之 外 ,还 受 一 些 环境 因子 如 低温 和 长 日 照 ”图 12 30 植物 体内 赤 故 素 GA 水 平 的 影响 因素 
的 促进 ;未 霉 素 对 自身 的 合成 也 具有 反馈 调节 作用 , 体 
内 赤 老 过 的 水 平 可 以 通过 失 活 代谢 和 结合 物 的 形成 /降解 来 调节 ;最 后 ,器 官 之 间 赤 老 素 及 其 前 体 的 
转移 运输 也 可 以 起 到 调节 的 作用 。 


四 、 赤 老 素 的 生理 效应 
(一 ) 赤 霉 素 促进 植物 苍 节 的 伸 长 生长 


施用 外 源 赤 伏 素 可 以 促进 许多 植物 的 荃 节 伸 长 生长 ,这 种 促进 作用 在 狠 化 植物 .莲座 植物 和 一 些 
禾 本 科 植 物 上 表现 得 元 其 明 屁 。 赤 霉 素 促进 植物 葵 节 伸 长 的 同时 ,可 能 会 导致 葵 干 直径 减 小 .叶片 变 
小 . 叶 色 变 浅 。 和 生长 素 促 进 的 伸 长 生长 相反 , 赤 霉 素 能 显著 促进 整 株 植物 的 钊 长 生长 ,尤其 是 能 够 
大 幅度 促进 锋 化 慎 物 的 茎 节 伸 长 生长 ,但 是 对 离 体 葵 切断 的 伸 长 生长 几乎 没有 影响 。 

一 些 十 字 花 科 植物 如 茂 菜 .胡萝卜 等 ,在 短 日 条 件 下 呈现 短 缩 蔡 的 莲座 状 形态 ,只 有 在 长 日 条 件 
下 才 抽 暮 开 花 。 试 验证 明 ,施用 外 源 赤 霉 案 可 以 使 短 日 条 件 下 的 这 类 植物 抽 玫 开花 ,而 且 自 然 条 件 下 
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的 抽 蔓 井 花 也 足 受 内 源 赤 霉 素 调节 的 。 必 外 , 某 些 需要 搬 温 处 理 才 能 抽 划 开花 的 植物 ,也 可 用 亦 霉 素 
处 理 来 代替 低温 处 理 ( 参 见 第 十 五 ,十 六 章 ).。 
赤 霉 素 促进 禾 本 科 植 物 荃 节 的 伸 长 生长 效果 非常 显著 ,其 作用 的 怒 组 织 是 上 等 节 的 居间 分 生 组 织 。 
关于 赤 索 素 促 进 茎 节 伸 长 生长 的 作用 机 制 , 我 们 将 在 下 一 章 以 深水 水 称 为 例 作 详细 的 介绍 . 
虽然 杰 霉 素 可 以 吕 著 促进 植物 等 的 生长 ,但 是 杰 霉 素 对 植物 根系 的 生长 促进 效果 很 小 甚至 没有 。 


(二 ) 赤 霉 素 调节 植物 幼 态 和 成 熟 态 之 间 的 转换 


许多 多 年 生 的 木 本 植物 ,具有 幼 态 和 成 熟 态 两 个 生长 发 育 阶 段 (参见 第 十 七 章 ), 幼 态 植物 不 能 开 
花 , 只 有 达到 一 定年 龄 , 进 和 人 所谓 的 成 熟 态 后 才能 对 光照 或 低温 发 目 反 应 ,被 诱导 并 花 结 侨 。 通 常 幼 
态 植 物 与 成 熟 态 植 物 具 有 不 同 的 叶片 形态 。 根 据 植 物种 类 的 不 同 , 外 源 施用 赤 霉 素 可 以 控制 植物 在 
幼 态 和 成 熟 态 之 间 的 转变 。 例 如 ,GAs 可 以 诱导 常春 葬 (CHedera Peiz) 从 成 熟 态 转变 为 幼 态 ; 示 考 素 
GA 十 GA 处理 可 以 诱导 许多 幼 态 的 针 叶 植 物 进 入 成 熟 态 , 但 是 在 这 个 试验 中 GA 处 理 没有 交 果 。 


(三 ) 赤 考 素 可 以 影响 花芽 分 化 和 性 别 控制 


赤 考 素 在 决定 峻 梭 异 花 植物 花 的 性 别 上 具有 重要 的 意义 .因为 许多 环境 因素 对 植物 性 别 的 影响 
可 能 是 通 过 影响 赤 瞪 素来 实现 的 。 例 如 ,玉米 的 雄花 在 顶 穗 上 ,而 肉 花 主要 在 果 向 上 。 短 日 眼 和 低温 
处 理 可 以 大 帆 度 增加 玉米 植株 体内 的 赤 夫 雪 含 基 , 特 别 是 使 果穗 内 多 种 杰 玫 素 的 水 平 上 升 100 倍 , 间 
时 诱导 果穗 花 发 育 为 峻 性 花 。 施 用 外 谭 亦 霉 素 同 样 会 诱 学 果穗 雌花 的 发 育 。 对 玉米 突变 体 的 研究 表 
明 ,如 果 赤 霉 素 生 物 合 成 或 信号 传递 过 程 发 生 罕 变 , 果 生 上 会 有 大 量 的 雄花 发 育 。 可见 赤 霉 素 对 玉米 
秦 性 别 决定 的 主 划 作 用 是 抑制 雄花 发 育 。 

但 是 在 一 些 双 子叶 植物 上 , 赤 替 素 似 乎 有 相反 的 作用 。 外 源 赤 霉 素 会 促进 雄花 的 形成 ,而 本 霉 素 
生物 合成 抑制 剂 可 以 促进 肉 花 的 发 育 。 在 花 的 性 别 决 乍 土 ,许多 植物 激素 ,如 生长 素 . 乙 烯 都 有 调节 
作用 ,例如 乙 焰 同样 会 促进 峻 花 发 育 ,抑制 雄花 的 发 育 , 所 以 GA 也 可 能 是 通过 和 这 些 激素 的 柑 互 作 
用 ,共同 在 花 的 性 划 决 定 生理 过 程 中 起 调节 作用 。 

坐果 是 受精 后 果实 开始 发 育 的 过 程 ,我 们 已 知 生长 素 可 以 促进 这 个 过 程 ,但 是 一 些 誉 果 不 受 生长 
素 影 响 的 植物 ,如 苹果 (Meatas syivestris) 施用 外 源 赤 霉 素 具 有 促进 坐果 的 作用 . 


《四 ) 赤 霉 素 打 破 休眠 促进 种 子 发 芽 


赤 霉 素 在 种 子 萌发 过 程 中 有 多 方面 的 作用 ,例如 赤 霍 素 可 以 刺激 胚芽 的 营养 生长 ,过 夫 素 还 可 以 
松弛 围绕 在 及 周转 的 及 乳 层 细胞 ,降低 对 胚 生长 的 压迫 ;最 重要 的 是 , 赤 霉 索 可 以 诱导 水 解 酶 的 合成 ， 
分 解 克 子 储 存 的 莒 养 物质 。 对 于 一 些 需 要 光照 或 低温 处 理 才 能 打破 休 眼 开始 萌发 的 种 子 ,常常 可 以 
用 赤 霉 素 处 理 代替 光照 或 低温 打 玻 休眠 。 所 以 赤 霉 素 在 种 子 休 限 打破 和 萌发 过 程 中 ,是 一 个 介 导 外 
界 环 境 因子 的 调节 因素 . 

在 萌发 的 谷类 种 子 糊 粉 层 中 , 赤 索 素 诱导 合成 许多 水 解 酶 ,如 o- 淀 粉 酶 . 灌 白 酶 等 , 赤 答 素 的 这 个 
生理 效应 被 广泛 地 应 用 在 酿造 工业 中 。 


第 四 节 ”细胞 分 裂 素 


细 胸 分 型 素 是 在 研究 植物 组 织 培养 中 促进 细胞 分 裂 因子 的 过 程 中 发 现 的 。 细 胞 分 裂 素 不 仅 也 进 
细胞 分 裂 ,而 且 在 其 他 多 种 生长 发 育 过 程 中 ,如 抑制 叶片 误 老 .吸引 养分 运输 、 项 端 优势 . 梓 休 眼 打 玻 、 
花 及 果实 发 育 以 及 种 子 发 芽 等 ,部 起 着 重要 的 生理 调节 作用 。 另 外 ,细胞 分 裂 素 还 参与 光 调节 的 一 些 
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生理 过 程 ,包括 叶绿体 分 化 ,植物 子叶 扩张 以 及 自 养 代谢 的 发 育 等 。 
一 、 细 胞 分 裂 素 的 发 现 


在 20 世纪 40 年 代 和 50 年代 ,植物 组 织 培 养 被 广泛 地 用 来 研究 细胞 的 
分 裂 和 分 化 。 当 时 美国 威斯康星 大 学 著名 的 植物 生理 学 家 F，Skoog 利用 烟 
草 荆 段 的 血 部 组 织 作为 外 植 体 研究 植物 组 织 培养 的 营养 需要 。 在 试验 中 他 
们 发 现 ,凡是 含有 维 管束 的 外 植 体 在 含有 生长 素 的 培养 基 上 比较 容易 分 型 
增殖 ,形成 愈 伤 组 织 ; 相 反 没有 维 管束 的 外 植 体 则 只 有 细胞 扩大 , 却 没有 细 
胞 的 分 裂 发 生 。 后 来 发 现 植物 维 管 组 织 . 椰 乳 和 酵母 提取 液 都 有 促进 细胞 


分 裂 的 作用 。 





1956 年 , Miller 在 加 热 灭 菌 过 的 鲁 鱼 精子 DNA 提取 物 中 发 现 了 一 种 具 图 12-21 激动 素 的 分 子 
有 促进 细胞 分 裂 活 性 的 小 分 子 化 合 物 ,他 们 将 其 命名 为 激动 素 (kinetin) (图 结构 
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图 12-22 几 种 天 然 细 胞 分 裂 素 的 分 子 结构 
大 部 分 植物 中 细胞 分 型 素 以 友 式 玉米 素 汶 主 . 兼 有 少量 的 双 斤 玉米 
未 和 异 成 烯 基 腺 呆 险 ; 核 珍 形式 的 细胞 分 列 素 必须 解 记 为 游离 的 配 
基 形 式 才 只 有 生物 活性 。 


12-21), 并 证 明 激 动 率 是 一 种 腺 坚 叭 入 生 
物 ---- 6- 呈 哺 氨基 逐 嗓 聆 。 试 验证 明 激 动 素 可 
以 促进 不 含 维 管束 组 织 的 烟草 莽 介 部 外 植 体 在 
含有 生长 束 的 培养 基 上 分 型 增殖 。1965 年 ,Sk- 
oog 等 建 说 使 用 "cytokinin”( 中 文 译名 为 细胞 分 
裂 素 ) 作 为 具有 刺激 细胞 分 裂 属 性 的 生物 活性 
物质 的 名称。 激动 素 并 不 是 自然 存在 的 植物 激 
素 , 而 是 DNA 加 热 降解 后 生成 的 副 产 牺 ,但 是 
激动 泰 的 发 现 启发 人 们 探索 植物 体内 与 其 结构 
相似 的 促进 细 移 分 裂 的 物质 。 

Miller 和 澳大利亚 的 D, 5, Letham 各 自 独 
立地 证 明 在 玉米 未 熟 种 子 的 胚乳 中 含有 与 激动 
素 生 物 活 性 类 似 的 化 学 物质 ,经 鉴定 其 结构 为 
trans- 6 (4-hydroxy-3-methylbut2-enylamino)-pu- 
rine; 并 被 命名 为 玉米 素 (zeatim (图 12-22)。 玉 米 
素 的 化 学 结构 与 激动 素 类 似 , 都 是 腺 嗓 脸 的 衍 
生物 。 进 一 步 的 研 窜 证 明 卜 米 素 是 在 植物 和 细 
戎 中 存在 最 普罗 .最 丰富 的 一 种 细胞 分 裂 素 。 
其 他 已 经 分 离 纯 化 的 取代 腺 坚 蛤 类 的 细胞 分 型 
素 如 图 12-22 所 示 。 

细胞 分 裂 素 被 定义 为 具有 与 反 式 玉米 素 具 
有 相同 生物 活性 的 物质 , 即 : 人 由 在 生长 素 存 在 的 
条 件 下 ,诱导 愈 伤 组 织 细 苞 分 改 ; 四 在 与 生长 素 
具有 适当 比例 的 前 提 下 促进 全 和 伤 组 织 不 定 芽 的 
发 生 ! 轩 能 延迟 叶片 的 衰老 ; 团 促 进 双 子叶 植物 
幼苗 子叶 的 扩大 ， 


二 、 细 胞 分 改 素 的 结构 和 分 类 
自然 发 生 的 细胞 分 裂 素 具 有 相似 的 结构 ， 
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部 是 N-6- 取 代 氨 基 躁 呆 险 ,不 同 的 细胞 分 裂 素 之 间 的 差异 在 牟 味 叭 6 位 或 2 位 上 取代 基 的 不 同 ( 图 
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图 12-23 合成 细胞 分 异 亲 及 细胞 分 异 素 捷 抗 剂 的 
结构 

(A) 侣 成 组 胞 分 绕 穴 类 化 合 物 除 广 腺 歇 只 衍生 物 之 外 , 联 芽 

又 类 化 合 物 及 其 衍生 物 也 具有 相当 强 的 细胞 分 发 素 活性 ; 

{b) 嗓 叭 环 被 修饰 后 表现 细胞 分 列 素 接 抗 剂 活性 ,可 能 是 天 

为 其 竞争 性 地 与 细胞 分 裂 素 受 体 结合 ,从 而 阻 断 了 网 隐 分 


根据 取 民 基 的 差异 ,植物 中 常见 的 细胞 分 裂 素 可 
以 分 为 玉米 素 、 双 氮 下 米 素 (dihyqrozeatin，DHZ) 、 异 
找 焰 基 腺 咕 叭 (isobentehyl adenine; 下 Ade}; 这 些 细 
胞 分 型 素 在 植物 体内 的 存在 形式 除了 游离 配 基 之 外 ， 
还 订 能 以 核糖 核 此 (riboside) 形式 ( 厌 蛤 环 9 位 N 原 
子 上 结合 核糖 基 团 ,核糖 酸 (ribotide) 形 式 (核糖 基 
团 裤 一 磷酸 酿 化 )， 或 配 糖 体 形式 Cglycoside) (一 个 糖 
基 结 合 在 嗓 蛤 环 上 的 ?位 或 9 位 的 N 原子 ,或 者 结合 
在 玉米 素 和 双 氢 玉米 素 删 链 的 氧 原子 上 ) 存在 (图 
12-22》。 应 该 强调 的 是 ,具有 激素 活性 的 细胞 分 裂 素 
是 游离 形式 的 配 基 , 而 不 是 结合 物 形 式 。 

玉米 素 是 自然 界 存在 最 丰富 的 一 种 细胞 分 像素 ， 
它 的 侧 链 因为 具有 -- 个 不 对 称 的 不 饱和 键 , 所 以 其 有 
顺 式 和 有 反 式 丙种 构 弄 ,植物 体内 自然 存在 的 玉米 素 都 
是 反 式 的 ,但 是 顺 式 玉米 素 在 生物 测定 中 也 具 有 细胞 
分 裂 素 活 忻 ,这 是 因为 植 移 体内 存在 一 种 玉米 素 异 构 
酶 (zeatin isomerase), 可 以 将 顺 式 玉米 素 转化 为 到 式 
二 米 泰 ,在 植物 体内 表现 生物 藻 性 。 

通过 对 细胞 分 裂 素 结构 与 活性 关系 的 研究 ,人 们 
合成 了 一 系列 的 合成 细胞 分 烈 素 ,如 6-BA 等 (图 12- 
23A) 。 同 时 人 们 也 发 现 了 一 些 细胞 分 发 素 的 持 抗 剂 
{eytokinin antagonist)( 图 12-23B) ,这 些 化 合 物 可 以 


烈 素 的 活性 。 抑制 细胞 分 裂 素 的 生理 作用 ,但 是 这 种 抑制 作用 可 以 
被 过 起 的 细胞 分 发 素 恢复 。 
三 .细胞 分 裂 素 的 生物 合成 .运输 和 代谢 


(一 ) 细胞 分 裂 素 的 生物 合成 


植物 细胞 分 裂 素 的 主要 合成 途径 是 从 头 合成 途径 
cde novo。 细 胞 分 服 素 的 核心 结构 腺 叶 叭 环 在 植物 体内 大 量 存在 (例如 能 量 物质 ATP 及 其 代谢 物 
AMP 等 ) ,细胞 分 袭 素 的 贷 链 结构 与 异 戊 二 燃 结 构 单位 相似 (图 12-22)。 知 图 12-24 所 示 , 异 成 二 焰 
焦 储 酸 A:-isopentenyl] pyrophosphate (As-IPP) 和 5-AMP 经 过 缩合 反应 形成 PMP, 再 经 过 脱 磷酸 
化 形成 iPA ,最 后 脱 核 糖 形成 让 。 催化 上 述 缩合 反应 的 酶 是 异 戊 二 烯 焦 磷酸 : 腺 苷 单 磅 酸 转移 酶 (A - 
isopentenyl-pyrophosphate: AMP transferase), 或 称 细胞 分 改 素 台 成 酶 (cytokinin synthase) ,其 本 质 


有 是 一 个 异世 二 烯 基 转移 酶 (prenyl tramsferase》 。 


根瘤 农 杆 菌 中 细胞 分 型 素 合成 酶 的 基因 得 到了 克 峰 ， 


但 是 该 酯 在 植物 材料 中 尚未 得 到 提纯 。 从 iPMP 、iPA 种 计 可 以 转化 为 相应 的 玉米 素 核 彰 单 磷酸 
(ZMP) ,玉米 素 核 苷 (ZR) 或 玉米 素 (2) ,再 进一步 转化 为 相应 的 双 氧 玉米 素 核 背 单 磷酸 (DHZMP) .站 
氢 玉 米 素 核 芽 (DHZR)7 和 双 氢 玉米 素 (DHZ) (图 12-24)。 

生物 体内 某 些 tRNA 上 有 一 些 收 饰 的 碱 基 具 有 细胞 分 裂 素 活性 ,例如 一 些 植 物 tRNA 售 顺 式 玉 


* 288 * 


SH NOH Ch, 
| | ; 人 
0 N ee k 
ll oO oO ? 
HO—P—0O Ha 各 一 
用 2 ， cn -ooon 细胞 分 性 素 全 成 由 和 79 
HOT nf HX OH QH Hb HH 
腺 革 单 碰 酸 (AMP} 节 眠 燃 共 焦 梧 tiPP) 异 戊 烯 其 腺 叶 玲 核 芽 单 克 酸 (iPMP) 
ee IH Hc 一 | 时 心 日 ， 
HN—CH; CH HN—CH eH. RN—CH “eH 
人 | 村 NN nr 
N N 人 | SN | [a 
nH 0 "7 ° | | 贡 
Dr # 双人 气 碧 米 天 楼 车 (DHZR) , 玉米 宁 核 革 {7R} b 证 异世 增 基 腺 味 叭 枝 苷 (fiPAa) 
OH 时 OH HH 
| 全 CH OH Eo | CHi 
HRN CPP Ch HN—CH; CH HY—CH: CH, 
NNN oe 
” 有 双 气 玉米 素 (DHZ7) SN 玉米 这 多 ) NN 只 fip)》 
《下 yy 了 人 | 至 应 燃 基 腺 嘎 只 fi 


HH 














0 了 细胞 分 裂 求 所 化 棕 
H 二 
EC 二 
一 当 
HNCH CH; 村 
有 
¢ NV [oak 
人 本 
让 AN 日 CH:-OH 
FE 一 
RN—CH CH， 下 on 
昌 _ 
N AM H 站 
和 | IF_CH “CH 
地 H 
cH; | FN 
HCH [9Ala]z 4 上 [GZ 
0 站 


图 12-24 细胞 分 歼 素 的 生物 合成 途径 .细胞 分 裂 素 结合 物 的 形成 以 及 细胞 分 裂 京 的 氧化 降解 


米 素 碱 基 。 虽 然 tRNA 细胞 分 裂 素 可 以 通过 某 种 方式 的 降解 释放 出 来 ,但 是 这 种 方式 产生 的 细胞 分 
恤 素 似乎 不 能 满足 植物 细胞 的 要 求 ,所 以 认为 “1RNA 途径 并 不 是 细胞 分 牧 素 的 重要 合成 途径 ， 


(二 ) 组 胞 分 裂 素 的 运输 
植物 细胞 分 裂 素 的 主要 合成 部 位 是 根 尖 分 生 组 织 。 根 兴 内 合成 的 细胞 分 裂 素 通过 导管 液 向 上 运 
输 到 植物 地 上 器官 发 挥 生理 调节 作用 。 
支持 这 个 结论 的 有 力 证 据 是 对 村 物 伤 流 液 内 细胞 分 裂 素 的 观察 测定 。 试 验 中 发 现 ,将 植物 地 上 


部 切除 ,从 断口 好 收集 伤 流 渡 ,经 分 析 发 现 其 中 售 有 细胞 分 裂 素 ,如 果 维 持 根 部 土壤 的 湿润, 伤 流溢 内 
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的 细胞 分 裂 素 含 殿 在 好 几 夫 的 时 疝 内 不 会 恬 生 安 化 。 计 些 地 象 说 明细 肪 分 型 素 串 能 是 在 很 系 内 合成 
的 。 男 外 ,如 丁 旱 等 影响 根系 活性 的 环境 胁 追 可 以 减少 根系 内 细胞 分 弄 来 的 合成 。 细 胞 分 弄 素 在 具 
他 植物 器 官 内 也 有 少 朋 合成 ,例如 玉米 纺 铀 种 对 的 及 及 中 以 及 正在 发 育 的 叶片 中 都 可 以 合成 细胞 分 
裂 素 。 
细胞 分 裂 素 在 导管 液 中 的 运输 形式 证 要 是 玉米 素 核 但, 到 达 叶 片 后 可 以 隆 解 为 具有 油 素 活性 的 
游离 形式 的 下 米 泰 。 芋 米 泰 核 世 可 以 在 种 子 和 上 时 片 中 广 量 积 绒 ,其 至 在 训 老 叶 片 中 也 可 以 有 天 量 的 
去 米 素 核 茜 存在 。 下 米 素 核 划 是 -种 结合 物 形式 ,不 县 备 真 授 的 生物 活性 ， 由 于 绍 胞 分 绚 素 依 下 导 
管 液 运输 ,所 以 运输 到 叶片 中 的 玉米 姆 以 并 以 及 在 叶片 或 发 育种 子 内 合成 的 细胞 分 型 素 不 会 转移 到 
上 兵 他 器 官 ， 

-个 非常 有 趣 的 试验 让 实 . 根 内 细胞 分 裂 素 的 合成 以 及 从 根 向 茎 的 细胞 分 将 素 运 输 受 地 于 部 信 
号 的 调控 。 苦 总 宕 灾 体 mm 根系 伤 流 液 中 的 玉米 索 核 攻 水 平 比 野 生起 低 40 司 , 但 是 如 果 将 对 水 型 
豌豆 植株 的 地 上 部 嫁接 到 -mw 植株 上 ,其 税 系 伤 流 液 内 的 玉米 率 核 芽 水 平 吓 以 恢复 到 野生 型 水 半 ， 
反 过 来 如 果 拒 rmst 植株 的 地 上 部 嫁接 到 野生 型 欧 豆 植株 的 杠 系 上 ,野牛 型 葛 豆 根系 伤 度 液 内 的 下 米 
素 核 蔡 水 半 会 下 降 到 mmst 突变 体 的 水 平 .这些 结果 说 明 根 系 内 细胞 分 异 素 的 合成 和 向上 的 运输 受 
地 上 部 信号 的 控制 。 





























《三 ) 细胞 分 裂 素 的 代谢 

和 其 他 植物 激素 一 样 ,细胞 分 裂 索 的 代谢 包含 两 个 方面 的 内 容 , 邯 细 乃 分 裂 素 结合 物 的 合成 和 水 
解 、. 以 及 细胞 分 型 素 的 降解 。 

游离 细胞 分 裂 素 内 基 可 以 转化 为 相应 的 核 甘 和 葡 糖 芷 (图 12-24)， 除 了 与 精 结 全 外 ,细胞 分 裂 素 
还 可 以 与 氨基 酸 结 合 。 例 如 丙 氮 酸 可 以 在 8 细胞 分 柳 来 夫 毛 酸 转 称 酶 的 催化 下 结合 到 细胞 分 弄 素 
号 上 蛤 环 的 9 位 而 原子 上 形成 _9Ala ]Z( 图 12-24)。 

植物 路 存在 萄 糖苷 酶 .可 以 水 解 细 胞 分 裂 素 葡 糖 年 结 合 物 .例如 在 玉米 中 存在 的 一 -种 区 糖苷 骨 ， 
可 以 水 解 骨 胞 分 列 案 区 糖 疹 结 合 物 释放 出 游离 的 细胞 分 扫 素 (图 12-24) ,玉米 种 子 基 发 初期 生长 发 育 
所 需 的 细胞 分 裂 素 嘴 依靠 细胞 分 虱 素 苟 糖 件 水 解 生成 的 。 

彬 物 组 织 中 党 有 细胞 分 裂 素 氧化 酶 Cecvtokinin oxidase)， 可 以 将 玉米 素 , 玉 米 素 核 件 或 异 上 戊 烯 是 
腺 唆 叭 核 攻 降解 为 腺 呆 哈 县 其 他 衍生 物 ( 图 12-24)。 纳 胞 分 型 过 氧化 酶 可 以 使 组 胞 分 裂 索 和 失 活 .中 圈 
节 栖 内 细胞 分 玖 素 活 性 的 重要 途径 ,该 酶 的 活性 可 以 被 高 浓度 的 细胞 分 裂 素 所 族 导 ， 

细胞 分 裂 素 的 医 性 形式 是 游离 的 配 基 形式 ,这 些 其 有 活性 的 细胞 分 次 素 各 基 主 要 指 区 式 王 米 束 、 
双 和 氨 玉 米 素 或 者 异 上 成 韦 基 腺 呆 叭 。 其 他 韭 洲 离 形式 的 细胞 分 费 素 之 所 以 能 在 生物 测定 试验 小 表现 细 
胞 分 列 素 活性 ,主要 中 内 为 它们 或 者 可 以 较 穿 易 地 转化 为 游离 配 基 . 眶 者 可 以 水 解释 放出 游离 纸 胞 分 
昏 素 ,如 细胞 分 型 素 核 苷 和 细胞 分 裂 素 和 荫 糖 匠 。 对 于 - : 些 合 成 的 纳 肥 分 至 素 , 如 6- 氢 某 基 喷 蛤 
《benzylaminopurine,BAP) ,也 是 内 有 游离 配 直 具有 生物 活性 ,而 其 结合 物 没 有 生物 活性 。 

四 、 细 胞 分 裂 素 的 生理 功能 
(--) 转基因 植物 与 细胞 分 裂 素 功能 的 研究 

在 箱 物 体内 存在 着 许多 已 知 利 术 知 的 植物 激素 ,任何 “个 牛 再 过 程 都 不 会 只 受 某 -- 个 植物 激素 
的 调节 ,植物 激素 之 问 具 有 复 条 的 相 互 作用 的 关系 。 这 种 相互 作用 的 关系 比较 复杂 ,可 以 是 随 个 或 多 
个 激素 从 同 诱导 :个 生 中 反应 5 如 我 们 将 鉴 讨 论 的 生长 素 和 细胞 分 发 素 共 同 控制 不 定 根 . 征 的 分 化 ) ， 
也 是 以 是 一 个 激素 诱 蛙 男 一 个 激素 的 合成 或 释放 ,从 而 渤 导 某 种 生理 反应 (如 我 们 下 一 节 讨论 过 的 生 
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习 素 诱导 乙 炳 产生 从 而 抑制 根系 生长 )。 所 以 , 量 然 我 们 用 - -种 激素 处 理 植物 可 以 诱导 基 种 牛 理 现 象 
的 产生 ,但 是 除非 我 们 能 守 全 抑制 植物 体内 脏 存 的 该 激素 以 及 其 他 激素 的 台 成 ,或 洗 全 阻 断 其 他 激素 
的 作用 ,否则 我 们 很 难 判断 该 激素 守 发 生 的 生理 效应 之 间 就 一 定 存在 将 直接 的 和 必然 的 联系 。 
细胞 分 裂 素 对 植物 生长 发 育 过 程 的 影响 非常 广泛 ,从 基因 水 平 ,生理 生化 水 平 ,细胞 水 平 以 至 到 
整 栋 发 育 水 半 都 有 深刻 的 影响 。 

细胞 分 询 系 的 生理 作用 主要 是 六 研究 转基因 植物 和 细胞 分 裂 素 生物 合成 突变 体 的 过 程 中 扬 示 的 
(图 12-25)。 农村 菌 Ti 质粒 上 含有 IPT 基因 ,编码 异 成 烯 基 转 移 酶 ,可 以 促进 细胞 分 黎 素 的 合成 。 
将 五 质粒 上 的 7PT 基 因 导 人 植物 ,可 以 产生 细胞 分 籽 素 过 量 合成 的 转基因 檀 物 ,这 些 转基因 植物 表 
现 出 一 系列 的 发 育 异 当 , 而 且 这 些 异常 的 发 育 性 质 可 以 增加 我 们 对 细胞 分 裂 素 生 理 作用 的 了 解 。 























图 12 25 拟 南 芥 的 amzpl 突变 体 是 -- 种 细胞 分 裂 素 过 量 产生 突变 体 (Taiz & Zeiger 1998) 
同样 是 7 趾 齿 幼苗 ,tA 太 ) , 纯 合 型 ez 六 突变 悚 则 有 4 片子 叶 ( 妃 ,突变 全 具有 较 大 的 至 尖 分 生 组 织 . 在 根 同 的 时 间 里 可 以 产后 较 包 
的 叶片 ; 帘 变 体 5D? 具 有 较 弱 的 顶端 优势 - 比 野 生 型 植株 5C) 分 志 多 。 


(二 ) 细胞 分 裂 素 促进 细胞 分 裂 和 膨大 


细胞 分 裂 素 就 是 从 它 在 组 织 培 养 过 程 中 能 够 与 生长 素 配 合 ,促进 细 胞 分 裂 的 现象 中 发 现 的 。 大 
量 的 试验 证 明 ,在 细胞 分 裂 周 期 中 ,生长 素 和 纲 胞 分 裂 素 都 是 重要 的 调节 因素 ,类 似 于 动物 细胞 分 裂 
中 的 生长 因子 Cgrowth factory 的 作用 ,它们 通过 对 周期 素 依赖 的 蛋白 激酶 (ceyclinrdependent protein 
Kinese，CDK) 活 性 的 调节 来 调节 细胞 周期 。 

真 核 生 物 细胞 周期 的 调节 是 由 CDK 及 其 调和 点 亚 基 半期 素 (cyelin? 共 同 进行 的 , 即 CDK 必须 和 局 
期 素 结合 才能 发 挥 激酶 活性 , 调节 网 胞 分 型 周 期 ， 植 物 细胞 中 一 种 主要 的 CDK 恒 白 质 称 为 CDC2 
(cell division cycle) .CIX% 基因 表达 受 生 长 素 的 诱导 和 调节 (参见 第 十 三 章 )。 在 膏 豆 根 组 织 中 ,生长 
素 处 理 10 分 钟 后 就 可 以 诱导 CDC2 mRNA 的 表达 ,烟草 骨 部 外 植 体 在 含有 生长 素 的 培养 基 培 养 可 以 
诱导 高 水 平 的 CDK, 但 是 ,生长 素 诱导 的 CDK 没有 酶 活性 ,而 且 仅 有 高 水 平 的 CDK 也 不 足以 诱导 细 
胞 分 型 ， 

在 拟 南 并 中 ,细胞 分 裂 素 促进 3- 周 期 素 (a3-cyclin) 基 因 的 表达 ,oa3-cyclin 是 一 种 G: 型 周期 素 。 
另外 ,组 织 培养 的 外 植 体 -- 般 需要 碳 源 供应 , 芒 精 可 以 机 激 拟 南 间 外 植 体 表达 另外 一 种 G1 型 周期 素 
一 o2- 周 期 素 。 这 样 ,- -个 处 于 静止 状态 的 植物 外 植 体 ,例如 烟草 髓 部 外 植 体 ,在 生长 素 ,细胞 分 裂 
索 和 茧 糖 的 共同 作用 下 ,使 纺 胞 内 形成 CDR-G, 型 周期 素 复 合体 ,CDK 变 为 具有 活性 的 激酶 ,启动 细 


胞 分 裂 从 G, 期 进 人 期 。 
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除了 诱导 a3- 周 期 素 产 生 之 外 ,细胞 分 裂 素 还 可 以 通过 控制 夷 脂 酶 的 括 件 来 闭 节 CDC2 激酶 活 
性 ,影响 细胞 周期 。 在 研究 中 发 现 ,如 果 将 培养 烟草 细胞 的 培养 基 中 的 细胞 分 裂 泰 撒 除 ,会 使 细胞 的 
分 裂 停 止 在 细胞 周期 的 G* 期 ,而 不 是 Gi 期 或 G1 与 S 期 的 交界 处 。 如 果 此 时 再 用 细胞 分 裂 素 处 理会 
使 G 期 的 细胞 重新 进入 细胞 周期 进行 有 丝 分 裂 ， 我 们 已 经 知道 细胞 分 列 素 诱导 细胞 有 丝 分 裂 是 通 
过 增加 CDK- 周 期 素 复 合体 的 活性 实现 的 ,但 是 在 上 述 试 验 过 程 中 ,细胞 内 的 CDK- 周 期 素 复 合体 的 总 
量 没有 发 生变 化 ,只 是 CDK- 周 期 素 复 合体 的 磷酸 化 程度 有 所 变化 。 所 忆 ,细胞 分 型 索 增 加 CDK 为 
底 物 的 磷酸 酶 活性 ,通过 脱 磷酸 化 将 CDK 上 起 抑制 作用 的 兢 酸 基 财 除去 ,活化 CDK- 周 期 素 复 合体 激 
酶 活性 ,使 其 进一步 链 酸 化 下 游 蛋白 ,诱导 细胞 的 有 丝 分 裂 。 

上 述 试验 结果 证 明细 胞 分 裂 素 直接 参与 了 细胞 周期 的 控制 和 调节 ,但 是 目前 我 们 还 不 清楚 细胞 
分 裂 素 是 如 何在 转录 水 平 调节 a3- 周 期 素 和 CDK 稚 酸 酶 活性 的 ， 


(三 ) 细胞 分 裂 素 促进 侧 芽 和 不 定 芽 生长 分 化 


1. 生长 素 / 细 胞 分 虱 素 比例 与 根 芽 分 化 

在 烟草 髓 组 织 作为 外 植 体 的 植物 组 织 培养 过 程 中 ,Skoog 和 Miller 等 人 发 现 烟草 愈 伤 组 织 根 和 
芽 的 分 化 受 培养 基 中 生长 素 和 细胞 分 裂 素 比例 的 控制 。 较 高 的 生长 素 / 激 动 素 比 例 可 以 刺激 生根 , 相 
反 地 , 较 高 的 沂 动 素 / 生 长 素 比例 可 以 刺激 芽 的 发 生 。 而 适中 的 生长 素 和 激动 素 比 例 可 以 维持 愈 伤 组 
织 的 生长 而 不 发 生 分 化 (图 12-26) 。 








{A) (B) (C) (D) 





生长 察 /(mg/L) 2 各 
激动 素 /(mg/L) 0 0.02 


图 12-26 ”生长 素 和 细胞 分 裂 京 对 烟草 僵 伤 组 织 分 化 的 影响 (Taiz 你 Zerger 1998) 
烟草 外 植 体 在 含有 11. 4molyL 的 生长 家 和 0 一 15pmeliT. 的 细胞 分 模 泰 的 培养 基 内 培养 一 个 月 。{ 六 A) 如果 堵 养 其 中 出 乏 细胞 分 列 
索 , 组 胞 分 裂 受 到 严重 搞 制 ;成 较 高 的 生长 素 和 细胞 分 型 素 比例 促进 根 的 分 化 ; CC) 中 等 的 生长 素 利 细胞 分 裂 农 比例 维持 您 伤 组 

织 的 生长 ; (DD) 较 快 的 生长 素 和 细胞 分 模 素 比例 促进 革 的 分 化 。 


利用 转基因 处 理 的 冠 瘦 瘤 组 织 进 行 的 试验 也 证 实 了 生长 素 /细胞 分 列 素 比例 控制 根 芽 分 化 的 现 
象 (图 12-27)。 研 究 者 将 农 杆 菌 Ti 质粒 上 的 T-DNA 进行 各 种 诱 变 , 然 后 导 人 植物 中 观察 诱发 的 冠 妆 
瘤 生 长 情况 ;观察 发 现 ,一 些 特定 位 点 的 突变 会 导 臻 和 正常 冠 瘦 瘤 形态 不 同 的 所 谓 “ 畸 人 态 瘤 "(terato- 
mas) 的 产 牛 , 即 在 痛 上 会 产生 大 量 枝 条 或 根 须 。 当 T-DNA 上 的 tmz 位 点 发 牛 变 异 时 , 畸 态 瘤 会 产生 
大 量 的 根 ; 当 T_DNA 上 的 tms 位 点 发 生变 异 时 , 畸 态 瘤 会 产生 大 量 的 枝条 ;所 以 tmr 突变 体 称 为 多 根 
(rooty) 帘 变 体 ,而 tm 突变 体 被 称 为 多 枝 (shooty) 突 变 体 。 进 一 步 的 试验 分 析 表 明 ,多 枝 突变 体内 和 
生长 索 IAA 生物 合成 有 关 的 两 个 基因 发 牛 了 变异 ,而 多 根 帘 变 体 内 和 玉米 素 合 成 有 关 的 ipt 基因 发 
生 了 恋 异 。 这 些 变异 导致 多 根 突变 体内 只 有 相对 于 细胞 分 裂 素 较 高 水 平 的 生长 素 , 而 在 多 枝 罕 变 体 
内 具有 相对 于 生长 素 较 高 水 平 的 细胞 分 裂 素 。 这 个 试验 结果 进一步 证 明了 生长 素 和 细胞 分 裂 素 比例 
在 控制 植物 形态 建成 上 的 重要 性 。 
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多 枝 首 多 根瘤 不 分 化 的 巨大 者 


图 12-27 农 杆 汞 本 质粒 上 不 同 基 因 的 变异 会 导致 不 同形 态 的 冠 癫 瘤 发 生 (Taiz & Zeiger 1998) 
图 中 耗 色 长 条 表示 T-DNA, 数字 表示 T-DNA 导 人 植物 细胞 后 胡 这 的 基因 。 


2, 顶端 优势 

所 谓 顶 端 优势 , 指 的 是 主 共 顶端 对 侧枝 侧 芽 萌 发 和 生长 的 抑制 作用 。 植 物 的 整体 形态 很 大 程度 
上 是 受 医 端 优势 控制 的 。 具 有 很 强 顶 端 优势 的 植物 ,如 玉米 ,只 有 一 条 主 莹 ,很 少 或 没有 侧枝 发 生 ; 而 
灌木 的 项 端 优 势 很 弱 。 虽 然 顶端 优势 主要 是 由 生长 素 控 制 的 ,但 是 试验 发 现 细胞 分 裂 素 具有 诱导 侧 
芽 生 长 的 生理 效应 。 例 如 用 细胞 分 裂 素 直 接 处 理 侧 芽 会 刺激 芽 的 细胞 分 裂 和 生长 ,细胞 分 裂 素 过 晤 
产生 的 突变 体 常 常 有 顶端 优势 抑制 的 表 型 ,例如 野生 型 烟草 具有 很 强 的 顶端 优势 , 而 细胞 分 裂 素 过 量 
则 突变 体 上 的 侧枝 生长 茂盛 ,几乎 可 以 与 主 葵 相 当 。 这 些 现 象 表 明 , 细 上 明 分 裂 素 是 前 圈 或 打破 顶端 优 
势 的 激素 。 和 如 果 考 虑 到 细胞 分 裂 素 是 根 激 素 , 这 种 现象 就 比较 容易 理解 了 。 细 胞 分 裂 素 的 合成 水 平 
直接 反映 了 根系 的 活力 水 平 ,高 水 平 的 细胞 分 发 素 表示 植物 根系 活力 旺盛 ,可 以 支持 更 多 的 核 条 生 
长 , 正 所 谓 的 “根深 叶 茂 ”。 

《四 ) 细胞 分 裂 素 换 制 叶片 事 老 


从 植物 体 上 陪 落 的 叶片 内 的 叶 绿 案 .RNA .脂肪 和 和 蛋白质 会 逐渐 降解 ,即使 我 们 维持 环境 湿度 ,并 
给 叶片 供应 营养 也 不 能 避免 ,这 种 现象 是 植物 的 一 种 程序 老化 (prograrmmed aging) 过 程 。 尤 其 是 在 
黑暗 条 件 下 ,叶片 衰老 进行 得 更 为 迅速 。 用 细胞 分 裂 案 处 理 可 以 延迟 时 片 豪 老 , 这 种 延迟 衰老 的 作用 
对 植株 上 木 脱 落 的 叶片 具有 更 显著 的 效果 。 例 如 用 细胞 分 裂 素 处 理 植 株 上 的 一 个 叶片 ,那么 即使 其 
他 的 叶片 发 黄 脱 落 , 这 片 处 理 叶 片 仍 然 会 保持 绿色 ;其 至 一 个 叶片 上 的 一 个 小 点 用 细胞 分 裂 素 处 理 
后 ,周转 其 他 组 织 开始 衰老 ,该 点 仍然 会 维持 绿色 ，。 

试验 证 明 幼 刀 叶 片 可 以 产生 细胞 分 裂 素 , 而 成 熟 叶 片 不 能 合成 。 成 熟 叶片 内 的 细胞 分 裂 素 主要 
是 由 根系 合成 并 运输 而 来 。 运 输 到 叶片 中 起 延迟 衰老 作用 的 细胞 分 裂 素 主要 是 玉米 素 核 区 和 双 氢 玉 
米 素 核 苷 。 在 大 豆 上 ,叶片 的 训 老 是 由 种 子 成 熟 诱 导 的 , 称 为 单 次 结实 人 性 训 老 (monocarPic senes- 
cence); 如 果 将 发 育 中 的 种 子 除去 ,可 以 延迟 叶片 的 衰老 。 试 验证 明 , 大 豆 种 子 对 叶片 衰老 的 控制 ,是 
通过 抑制 根系 细胞 分 裂 素 向 叶片 的 运输 来 实现 的 。 
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为 了 在 分 子 水 平 上 上 证实 细胞 分 裂 素 在 叶片 衰老 中 的 调 分 作用 ,有 
研究 者 将 拟 南 划 半 胱 氮 酸 蛋白 酶 基因 启动 子 和 IPT 基因 整合 后 导入 
烟草 ,因为 这 个 启动 子 是 由 衰老 控制 的 ,所 以 该 转基因 植物 在 止 常生 
长 状态 下 具有 与 野生 型 植株 相同 的 细胞 分 裂 素 水 平 , 导 人 的 IPT 基 
因 只 有 在 叶片 开始 衰老 时 才 开 始 启动 和 表达 , 表达 后 在 叶片 中 产生 较 
高 水 平 的 细胞 分 裂 素 ,结果 显著 地 延迟 了 叶片 的 衰老 (图 12-28)。 这 
个 试验 结果 充分 证 明细 胞 分 裂 素 是 叶片 衰老 的 内 在 调节 因子 。 

细胞 分 裂 素 可 以 请 时 营养 成 分 从 植物 的 其 他 部 位 转移 到 叶片 或 
果实 中 。 用 同位 素 标记 试验 证 明 , 营 养 物 会 优先 向 细胞 分 裂 素 处 理 的 
图 12-28 含有 IPT 基因 的 转 基 叶片 或 组 织 移动 并 发 生 积累 ， 细 胞 分 裂 素 作为 一 种 指引 同化 物 移动 

因 山 章 二 片 衰老 受到 抑制 。 ”方向 的 信号 ,诱导 营养 物 向 其 移动 (图 12-29)。 细 胞 分 裂 素 处 理 使 植 


(Taiz &. Zeiger 1998) i 
IPT 基因 的 表达 受 半 胱 氮 酸 蛋白 酶 基 物 建立 了 一 种 新 的 源 库 关系 。 


机 启动 子 的 控制 ,诱导 衰老 的 信 生 可 以 (五 ) 细胞 分 裂 素 促进 或 抑制 细胞 的 扩大 


微 沾 该 记 动 子 。 图 闫 出 为 转基因 烟草 ， 
右 人 为 樟 问 年 龄 的 守 生 型 对 天 烟草 。 双子 叶 植 物 ,如 黄瓜 、 草 菜 , 向 口 获 和 蔓 下 等 的 子叶 用 细胞 分 裂 素 
纺 苗 A 蕊 苗 B 幼苗 ( 
消 加 [Cj -氨基 异 本 酸 的 部 位 














和 ev F 
AN A 
请 水 处 更 由 激动 案 溶 液 无 处 再 无 处 理 ， 无 激动 素 滨 渡 处 
处 理 ， 能 够 诱 放射 性 标记 理 ， 能 够 维持 
导 放 射 标记 物 物 积 累 放射 标 沁 御 的 
大 量 积 黑 积累 


图 12-29 “利用 黄瓜 幼苗 子叶 进行 的 细胞 分 裂 素 诱导 氨基 酸 移 动 的 试验 (Taiz & Zeiger 1998) 
[uc] 握 基 异 丁 酿 不 能 托 降 解 , 方便 用 来 观察 萌 养 物质 的 移动 。 所 有 有 支 苗 的 三 侧 节 时 上 上 滴 加 14C] -氨基 异 丁 硬 , 在 对 两 个 
和 时 时 行 相同 处 理 ,然后 用 放射 彤 显影 观察 放射 性 物质 的 分 布 ,结果 如 图 所 示 , 图 中 时 片上 早点 的 多 少 表示 放射 性 强度 ， 


处 理 , 可 以 显著 促进 其 扩大 生长 。 子 叶 的 扩大 不 是 因为 细胞 数目 的 增多 而 是 由 于 细 胸 体积 的 增 大 ， 
双子 时 植物 的 子叶 在 光照 条 件 下 比 黑 暗 条 件 下 扩大 生长 的 速度 要 快 得 多, 细胞 分 裂 素 处 理 可 以 
促进 光照 条 件 下 的 子叶 后 长 ,也 可 以 促进 黑暗 条 件 下 的 子叶 生长 (图 12-30)。 和 生长 素 促进 的 细胞 伸 
长 生长 类 似 , 细 胞 分 裂 素 促进 的 细胞 生长 也 是 因为 增加 了 细胞 壁 的 伸展 性 。 但 是 ,细胞 分 裂 烷 诱导 的 
细胞 壁 松弛 过 程 并 不 伴随 质子 分 泌 导致 的 细胞 壁 酸化 。 而 且 生 长 崇 和 赤 霉 素 都 不 会 促进 双子 叶 植 物 
子叶 的 扩大 生长 ,所 以 细胞 分 发 素 对 子叶 扩大 生长 促进 的 作用 机 制 可 能 非常 独特 。 
细胞 分 烈 素 虽然 促进 子叶 或 叶片 的 细胞 扩大 生长 ,但 却 搞 制 植物 共和 根 细 胞 的 伸 长 生长 。 例 如 
使 用 能 够 产生 促进 子叶 扩大 效应 的 外 源 细 胞 分 裂 素 浓度 处 理会 抑制 幼苗 上 胚 轴 的 伸 长 ,而 且 在 ipt 转 
基因 植物 和 细胞 分 裂 素 过 量 突变 体 中 ,植株 的 茎 和 根 的 生长 都 会 受到 抑制 ,证 明细 胞 分 裂 素 在 根茎 生 
长 过 程 中 起 换 制 作用 。 许 多 验证 细胞 分 裂 素 抑制 华 伸 长 生长 的 试验 都 是 用 上 胚 轴 或 荃 节 的 切 段 进行 
的 ,目的 是 为 避免 茎 尖 产 生 的 生长 素 干 拢 试验。 而且 有 证 据 表 明细 胞 分 裂 素 对 茎 伸 长 生长 的 捉 制 也 
与 它 能 诱导 乙 燃 产生 有 关 , 与 生长 素 抑制 根 伟 长 生长 的 情况 类 似 。 
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细胞 分 型 业 
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腾 条 件 下 幼苗 叶绿体 形态 (有 细 胸 分 异 素 处 理 ) 


图 12-30 ”细胞 分 列 束 对 暗 条 件 下 培养 的 氟 南 并 幼苗 形态 的 影响 
《 太 )(BY iC) 分 别 表示 幼苗 生长 1.2,3 周 后 的 情况 。 图 上 面 的 数字 表示 细胞 分 测 素 处 理 浪 度 。 随 着 细胞 分 烈 隶 六 度 的 升 高 , 屿 苗 土 
证 轴 生 长 抑制 越 显 著 , 子 叶 扩 张 幅度 越 大 ,并 是 促进 真 叶 的 分 化 和 生长 。 细 胞 分 裂 索 显著 促进 暗杀 忻 下 专 南 若 鲍 苗子 叶 内 叶绿体 
的 发 育 ， 


第 五 节 脱 落 酸 
一 、 脱 落 酸 的 发 现 


大 们 在 对 植物 芽 和 种 子 的 休眠 的 研究 过 程 中 , 认为 是 植物 中 的 生长 抑制 物质 导致 了 休眠 ,并 尝试 
从 一 些 植 物 材 料 ,特别 是 休眠 芽 中 分 离 提取 这 些 抑制 物 。 此 后 ,一 种 促进 棉铃 脱落 的 物质 被 提纯 ,并 
补 命 名 为 脱落 索 II(abscisin I1D)。 同 时 有 人 从 小 无 花 果 树叶 片 中 纯化 了 一 种 能 促进 芽 休 有 卢 的 物质 , 命 
名 为 休眠 素 (dormin) 。 北 学 结构 鉴定 发 现 脱 落 素 和 休眠 素 是 同一 种 物质 ,所 以 就 统一 命名 为 脱落 
酸 (abscisic acid,ABA) (图 12-31) ,之 所 以 有 脱落 龄 的 名 称 ,是 因为 当时 人 们 认为 它 主 要 参与 了 脱落 
过 程 ,但 是 正如 我 们 将 要 在 本 章 中 讨论 的 那样 ,脱落 酸 实际 上 并 不 是 脱落 的 主要 控制 因子 ,乙烯 才 是 
明 落 的 主要 诱导 激素 ,至 于 脱落 酸 诱导 的 棉铃 脱落 是 因为 它 刺激 了 乙烯 的 发 生 ; 脱 落 酸 具有 自己 独特 
的 功能 ,本 节 中 我 们 将 讨论 脱落 酸 作 为 生长 抑制 痢 对 生长 的 抑制 作用 、 对 气孔 开 闭 的 调节 作用 ,脱落 
酸 作 为 逆境 激素 的 作用 ,还 有 脱落 酸 在 种 子 休 眠 中 的 重要 功能 ， 
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多 Xs 从， a 二 、 脱 落 酸 的 结构 与 活性 
oA coon ow ~ 脱落 酸 在 高 等 维 管 植物 中 广泛 存在 ,在 苔 薛 中 
(cis ABA o cH， dook 岂 有 少量 存在 ,但 是 在 地 钱 中 检测 不 到 。 另 外 ,在 
天 然 括 性 形式 人 JeisABA 某 些 种 类 的 真菌 中 ABA 作为 次 牛 代谢 产物 存在 。 
本 7 在 地 钱 中 ,有 一 种 类 似 ABA 的 化 合 物 一 新 月 酸 
EOF 《98 (lunularic acid) 具有 与 ABA 类 似 的 生物 活性 (图 
on “A 12-31)。 在 植物 体 中 , ABA 在 从 根 尖 到 蔡 淡 饮 
起 2 中 ,| 革 尖 的 所 
(S}2-trans-ABA 有 部 位 均 有 存在 ,而 且 儿 乎 所 有 含 叶 绿 体 或 淀粉 质 
充当 证 扩 的 由 庆 线 角 新 月 酸 ( 存 在 上 地 钱 植 物体 (amayloplast) 的 细胞 中 都 可 以 合成 ABA。 
| ABA 是 一 种 酸性 倍 半 碎 , 其 化 学 结构 和 类 胡 
图 13 31 脱落 可 及 其 类 似 物 的 化 学 结构 。 萝 下 来 分 子 结构 的 未 端 部 分 比较 相似 (图 12-31)， 


包含 15 个 碳 原子 ,会 一 个 具有 不 饱和 键 和 三 个 甲 基 的 脂肪 环 , 一 个 不 饱和 和 侧 链 和 -一 个 着 基 末 端 。 由 
于 ABA 侧 链 具有 不 对 称 的 2,3 位 双 链 存在 ,所 以 2 位 上 羧基 的 取向 不 同 就 决定 了 ABA 具有 顺 式 和 
反 式 两 种 构 型 (图 12 31)。 几 乎 所 有 生物 合成 的 ABA 都 是 顺 式 构 型 ,所 以 通常 ABA 指 的 就 是 cir- 
ABA, 

ABA 分 子 在 脂肪 环 的 1 位 上 具有 一 个 不 对 称 的 手 性 碳 原子 ;所 以 ABA 具有 S 和 和 Rt 或 十 和 一 ) 
两 种 对 蛇 体 构 型 ,生物 合成 的 ABA 构 型 是 S 对 映 体 ,人 工 全 成 的 ABA 是 S 和 只 对 映 体 的 销 旋 混合 
物 。 

只 有 ABA 的 S 对 映 体 才能 在 一 些 ABA 快速 生 埋 效应 中 发 挥 作用 ,例如 气 我 开 闭 的 调控 ,但 是 一 
些 较 长 期 的 效应 ,例如 种 子 中 储藏 蛋白 的 全 成 等 ,ABA 两 种 对 映 体 都 有 作用 。 在 植物 体内 , ABA 的 
顺 反 式 梅 型 可 以 相互 转换 ,而 R/S 对 映 体 构 型 之 间 不 能 相互 转换 。 

三 、 脱 落 酸 的 生物 合成 .运输 和 代谢 
(一 ) 脱落 酸 的 生物 合成 

脱落 酸 的 生物 合成 主要 发 生 在 叶绿体 和 其 他 质 体 内 。 其 大 敏 的 合成 途径 如 图 12-31 所 示 。 几 种 
脱落 酸 生 驳 合成 突变 体 的 突变 位 点 都 位 于 该 合成 途径 中 的 几 个 位 点 上 ,添加 外 源 ABA 可 以 恢复 这 些 
突变 体 的 异常 表 型 。 例 如 西红柿 的 两 个 突变 体 fiacca (fic) 和 sittiens(sit) 都 是 " 芝 汞 突变 体 ”, 因 为 叶 
片 内 ABA 合成 受阻 ,气孔 关闭 发 生 障 碍 ,容易 导致 过 度 蒸 腾 而 发 止 邯 套 。 而 外 源 脱落 酸 处 理 可 以 恢 
复 叶 片 的 水 分 平衡 ,防止 鞭 芒 ; 拟 南 并 的 aba 突变 体 也 是 一 种 萎 葛 突变 体 。 这 些 突变 体 对 研究 脱落 本 
的 牛 物 合成 途径 具有 重要 的 意义 。 

脱落 酸 生物 合成 从 异 戊 二 烯 基 焦 磷酸 (IPP) 开 始 ,到 紫 黄 素 Cviolaxanthin) -一 种 C40 的 叶 黄 素 类 
物质 (xanthophylD , 即 氧化 硼 莫 卜 案 ], 最 后 到 ABA (图 12-32)。ABA 的 合成 途径 因为 中 间 有 一 个 
C40 的 紫 黄 质 作 为 中 间 体 ,所 以 也 称 C40 途径 。 叶 黄 素 作 为 从 IPP 到 ABA 的 中 间 产 物 可 以 从 一 种 玉 
米 突变 体 上 获得 证 明 。 访 突变 体 是 一 种 胡 草 卜 素 合成 缺陷 型 突变 体 ,体内 缺乏 叶 黄 素 合成 ,该 突变 体 
同时 也 是 一 种 胎 萌 突变 体 (vivipary mutant) , 即 种 子 在 未 脱落 之 前 就 开始 发 芽 的 现象 ,是 因为 种 子 中 
缺乏 ABA 的 缘故 。 而 添加 叶 黄 索 会 部 分 恢复 突变 体内 的 ABA 合成 。 

在 真菌 中 存在 车 另外 一 条 ABA 合成 途径 , 即 从 C15 的 顺 式 法 尼 基 焦 磷 酸 直 接合 成 顺 式 ABA。 
这 茶 途 从 也 称 为 C15 途径 。 
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12-32 ”高 等 植物 中 脱落 本 的 生物 合成 和 代谢 途径 
图 中 注 明 了 各 种 脱落 司 生 物 合 成 突变 体 的 和 名称 和 窗 变 位 点 ,其 中 邮 是 玉米 罕 变 惊 ，aba 是 报 南 并 突 变 体 ， 
Fiacea 和 sitiens 是 一 前 突 恋 体 , droopy 是 马 铃 暮 突变 体 ，mar2a 是 大 表 突 变 体 。 


(二 ) 脱落 酸 的 运输 
ABA 既 可 以 在 木质 部 运输 ,也 可 以 在 韧 皮 部 运输 ,但 主要 是 韧 皮 部 运输 。 将 同位 束 标 记 的 ABA 
局 喂 植 物 叶 片 ,标记 ABA 可 以 同时 洪 着 荤 向 上 或 向 下 运输 ,24 小 时 后 大 多 数 标记 ABA 会 积累 在 根 
部 。 如 果 用 环 宕 的 方法 破坏 币 皮 部 ,就 会 抑制 ABA 向 根系 的 运输 和 积累 ,所 以 叶片 内 的 ABA 运输 主 
要 依赖 初 皮 部 运输 。 
根系 内 合成 的 ABA 则 主要 依赖 木质 部 运输 到 茎 吁 部 。 在 土壤 水 分 状况 良好 时 ,向 日 莹 植株 的 木 
质 部 液 内 的 ABA 浓度 大 约 是 1.0~-15. 9nmol/L, 当 发 生 圭 壤 水 分 胁 追 时 ,其 中 的 ABA 深度 可 以 上 升 


到 3.0umol/L。 此 时 ABA 作为 一 种 干旱 信号 传输 到 地 上 部 叶片 内 ,并 通过 诱导 气孔 关闭 来 降 故 叶片 
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4- 二 氢 香 豆 酸 (DPA ) 香 豆 屋 (PA) 陪 落 屋 (ABA) (Cis) 











水 分 蒸腾 。 

虽然 在 干旱 条 件 下 木质 部 液 内 的 ABA 浓度 高 
达 3, 0pmoelZIL ,但 是 并 不 是 所 有 的 这 些 ABA 都 被 
运输 到 叶片 的 保卫 细胞 处 ,因为 在 运输 途中 ,大 量 
的 ABA 在 蒸腾 流 经 过 叶片 时 被 叶肉 细胞 吸收 并 代 
谢 掉 了 。 为 了 防止 这 种 额外 的 损失 ,植物 会 产生 自 
己 的 预防 策略 。 在 发 生 水 分 胁迫 的 星期 ,木质 部 液 
的 pH 会 从 6.3 上 升 到 7.2, 木 质 部 液 的 碱 化 有 利 
于 ABA 羧基 的 解 腐 , 荷 负 电 的 ABA 不 容易 透 过 
细胞 质 膜 扩散 到 细胞 内 (图 12-33) ,这 样 就 可 以 避 
免 大 量 的 ABA 被 叶肉 细胞 吸收 ,使 更 多 的 ABA 








HM 到 达 保卫 细胞 。 木 质 部 液 的 pH 升 高 还 是 -种 化 
后 BEY jf 学 信号 ,有 助 于 促进 叶片 气孔 的 快速 关闭 。 
保卫 网 胸 叶片 背 面 表皮 细胞 (三 ) 脱落 酸 的 代谢 
图 12-33 水 分 脑 迫 条 件 下 脱落 酸 在 叶片 内 的 移动 情况 脱落 酸 的 代谢 是 一 个 比较 有 趣 的 研究 课题 ， 
(Taiz &. Zeiqer 1998) 因为 植物 体 的 特定 器 官 内 ABA 水 平 的 变化 会 随 着 


re retin 
下 ,木质 部 液 pH 碱 化 至 7. 2, 脱 莫 酸 为 解 离 形式 (ABA-) ,不易 的 种 子 中 ,ABA 水 平 可 以 在 几 天 的 时 间 内 上 升 100 
被 叶 册 细胞 吸 收 ,而 是 大 部 分 孙 若 及 流 被 运输 到 保卫 绵 稳 附近 ， 借 ' 然 局 会 随 着 成 熟 度 的 增加 降低 到 几 于 为 0 的 水 
促进 保卫 细胞 的 关闭 。 平 。 叉 如 在 水 分 胁迫 的 条 件 下 ,叶片 中 的 ABA 水 
平 可 以 在 4~8 小 时 内 上 升 50 和信,; 随 着 水 分 条 件 的 
改善 ,ABA 水 平 又 会 在 与 前 述 大 致 相同 的 时 间 内 降低 到 正常 水 平 。 
植物 组 织 中 ABA 演 度 的 调节 不 仅仅 依赖 生物 合成 活性 的 变化 ,和 其 他 植物 油 素 一 样 ,细胞 内 的 
游离 ABA 水 平 的 调节 还 可 以 被 结合 物 合 成 及 水 解 . 降 解 代谢 ,分室 作用 和 运输 所 调节 。 例如 水 分 胁 
迫 条 伴 下 的 叶片 中 ABA 水 平 的 提高 就 是 由 下 列 几 个 原因 共同 作用 造成 的 :叶片 内 ABA 生物 合成 的 
增加 ,叶肉 细胞 内 赃 存 ABA 的 释放 ,以 及 根系 内 合成 的 ABA 通过 蒸腾 流 问 叶片 的 运输 。 反 过 来 ,水 
分 条 件 改 善后 叶片 内 ABA 水 平 的 下 掺 也 是 由 于 叶片 内 ABA 生物 合成 活性 降低 ,降解 和 通过 韧 皮 部 
输出 叶片 等 因素 所 致 。 
ABA 的 失 活 代谢 包括 氧化 降解 和 形成 结合 物 两 个 途径 。 游 离 的 ABA 被 氧化 后 生成 一 个 不 稳定 
的 中 间 产 物 6- 羟 甲 基 脱 落 酸 (6-hydroxymethyl ABA) ,随后 迅速 转变 为 红 花菜 豆 酸 (phaseic acid,PA》 
和 二 羟 红 花菜 豆 酸 (dihydrophaseic acid, DPA) (图 12-32)。PA 在 生物 测定 中 只 表现 很 微弱 的 ABA 
生物 活性 ,但 是 在 某 些 植物 种 类 中 可 以 诱导 气孔 关闭 ,而 且 在 抑制 未 每 素 诱导 的 大 麦 糊 粉 层 内 x 淀粉 
酶 合成 方面 具有 与 ABA 相当 的 活性 。 这 些 结果 说 明 PA 有 与 ABA 受 体 结合 的 能 力 ,但 是 DPA 在 生 
物 测定 中 不 表现 任何 ABA 生物 活性 。 
游离 ABA 也 可 以 被 共 价 结合 到 一 些 单 糖分 子 上 发 生 钝 化。 常见 的 ABA 结合 物 是 ABA-B-D- 葡 
萄 糖 本 (AHBA- 记 Dr-glucosyl ester, ABA-GE)。 


四 、 脱 落 酸 的 生理 功能 
(一 ) 脱落 酸 与 种 子 发 育 
植物 种 子 发 育 分 为 两 个 长 度 大 致 相同 的 阶段 ,第 一 阶段 是 以 细胞 分 弄 增 殖 为 特征 ,从 受精 孵 开始 
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形成 肚 舱 组 织 和 肝 乳 组 织 :第 二 阶段 以 储藏 物 积累 为 特征 ,细胞 停止 分 裂 ,淀粉 .脂肪 .蛋白 质 等 储藏 
物质 大 量 积 上 察 ,种子 脱 水 ,此 时 年 胎 的 耐 干燥 性 也 和 逐 汤 增强 。 

在 种 子 胚 胎 发 育 的 第 一 阶段 ,其 中 的 ABA 含量 较 低 ,到 种 子 发 育 中 期 时 ,ABA 水 平 达到 最 高 , 然 
后 随 着 种 子 的 成 熟 逐 渐 降 低 。 

种 子 中 的 ABA 对 种 子 的 发 育 和 成 熟 具有 重要 的 生理 作用 。 首 先 ABA 促进 了 胚胎 耐 干 煤 性 的 形 
成 。 因 为 干燥 脱水 会 严重 破坏 细胞 膜 及 细胞 器 的 结构 ,在 种 子 胚 胎 发 育 中 后 期 ,种 子 中 形成 种 胚胎 
发 生 上 晚期 丰 当 蛋白 (late embryogenesis abundant proteins,LEA) ,起 着 增强 胚胎 抗 和 干燥 人 性 的 作用 。 研 
究 发 现 ,有 凸 胎 中 编码 LEA 蛋白 的 mRNA 水平 的 增加 与 胚胎 中 ABA 水 平 的 增加 同步 ,而 且 将 发 育 早 
期 的 胚胎 分 离 后 用 ABA 处 理 可 以 使 胚胎 内 的 LEA 提前 合成 ,说 明 LEA 蛋白 的 合成 受 ABA 的 调节 
和 控制 。 

LEA 蛋白 具有 极 强 的 亲 水 性 和 热 稳 定性 ,可 防止 细胞 内 组 分 的 结晶 ,并 起 一 种 “稳定 剂 ” 的 作用 
保护 细胞 膜 不 受 脱 水 的 伤害 。 

种 子 内 的 储藏 物质 积累 发 生 在 胚胎 发 育 的 晚期 ,由 于 此 时 ABA 水 平 仍 然 维 捕 在 一 个 较 高 水 平 ， 
所 以 推测 ABA 是 控制 储藏 物质 积累 的 一 个 重要 因素 。 

氢 南 并 ABA 生物 合成 缺陷 型 apa/abi3-1 双 罕 变 体 种 子 中 储藏 蛋白 的 合成 量 极 少 ,而 且 在 种 子 未 
成 熟 前 就 停止 合成 了 。 在 ABA 缺陷 型 的 玉米 突变 体 种 子 内 有 同样 的 现象 ,可 见 在 胚胎 形成 过 程 中 ， 
ABA 是 储藏 蛋白 合成 必要 的 控制 因子 。 


(二 ) 脱落 酸 与 种 子 休 虐 


1. ABA/GA 比例 控制 种 子 休 卢 

种 子 休 眼 是 植物 种 子 适应 不 良 环 境 的 一 个 重要 手段 。ABA 对 维持 种 子 休眠 具有 重要 作用 。 种 
子 休 眼 按 休 眠 原因 可 以 分 为 两 种 ,种 皮 型 休 虑 (coat-imposed dormaney) 和 胚胎 型 休眠 (embryo dor- 
mancy)K 人 参见 第 十 六 章 )。 存 这 两 种 类 型 的 种 子 休 眼中 ,ABA 都 有 重要 的 作用 。 

在 种 皮 型 休眠 中 ,种 皮 或 其 他 种 子 包 履 物 除了 机 械 限 制 .阻碍 水 分 氧气 通 透 等 因素 外 ,种 皮 对 种 
子 内 抑制 物 滩 出 的 阻碍 作用 或 者 种 皮 本 身 就 会 有 抑制 物 也 会 影响 种 子 朝 发 。 种 子 内 常见 的 抑制 物 就 
是 ABA。 

在 胚胎 型 休眠 中 ,起 决定 因素 的 是 胚胎 组 织 中 存在 生长 抑制 物 ABA, 或 者 缺乏 生长 促进 物 GA。 
在 很 多 情况 下 , 肛 胎 休眠 的 维持 或 打破 与 胚胎 内 ABA/GA 的 比例 有 关 。 

ABA 突变 体 在 ABA 与 种 子 休 了 眠 关系 的 研究 中 起 着 重要 作用 。 某 些 生态 型 的 拟 南 苏 种 子 有 一 定 
的 休眠 性 ,但 可 以 被 适当 的 后 熟 作 用 或 低温 处 理 所 打 破 。 拟 南 芳 的 ABA 缺陷 型 突变 体 (aba) 种 子 没 
有 休眠 性 ,而 且 外 源 ABA 不 能 诱导 apa 窒 变 休 胚 胎 产生 休眠 。 拟 南 芥 的 ABA 不 敏感 型 突变 体 api 
和 a8i3 的 体 眠 性 也 很 绊 。 另 外 ,番茄 的 ABA 缺陷 型 突变 体 种 子 也 表现 相似 的 性 质 ; 所 以 ,ABA 对 维 
持 种 子 虾 胎 休 有 虑 具有 重要 意义 。 

研究 还 发 现 , 在 种 子 体 眠 的 控制 中 ,ABA 是 与 其 他 激素 ,尤其 是 与 GA 协同 作用 的 。 例 如 在 许多 
植物 种 子 发 育 过 程 中 ,ABA 水 平 的 高 峰 期 与 种 子 内 GA 水 平 的 低 峰 期 重合 ,而 在 休眠 打破 时 ,GA 水 
平 的 高 峰 期 与 种 子 内 ABA 水 平 的 低 峰 期 重合 ;这 暗示 抑制 型 激素 ABA 和 促进 型 激素 GA 在 种 子 生 
长 发 育 过 程 中 是 此 消 披 长 的 关系 。 

证 明 上 述 推论 的 一 个 经 典 试验 是 发 现 第 一 个 拟 南 芥 ABA 人 缺陷 型 突变 体 的 试验 。GA 缺陷 型 突 
恋 休 的 种 子 在 缺乏 外 源 GA 的 培养 基 上 是 不 能 发 芽 的 ,研究 者 将 这 些 种子 经 过 诱 变 处 理 ,然后 培养 在 
温室 内 .试图 筛选 回复 突变 株 (revertant) , 即 筛选 恢复 发 芽 能 力 的 变异 株 。 结 果 发 现 盘 选 出 的 回复 帘 
恋 株 不 是 GA 合成 的 回复 突变 株 , 竟 是 ABA 缺陷 型 突变 体 ,更 令 人 惊奇 的 是 发 现 这 些 回复 突变 株 能 
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够 发 薄 的 原因 证 种 子 内 的 ABA : GA 的 比例 与 野生 型 种 子 相同 , 测 两 种 激 崇 的 绝对 水 平 都 比 野生 型 
要 低 ,因为 GA 和 ABA 的 合成 同时 被 抑制 了 。 但 正 是 其 相对 比例 保持 与 野生 型 相同 的 巧合 ,使 其 回 
复 了 发 荐 能 力 。 可 见 在 植物 激素 的 相互 作用 中 , 激 秦 之 间 的 比例 关系 可 能 比 激素 的 绝对 请 度 要 重要 
得 多 。 
2. ABA 与 胎 荫 现象 

ABA 对 种 了 休 眼 的 调控 作用 ,还 可 以 从 一 种 特殊 的 生理 现象 一 一 胎 萌 现象 Cvivipary) 的 俩 究 中 
得 到 证 实 。 所 谓 胎 昔 现 象 ,是 指 种 子 在 未 脱离 母体 植株 前 就 开始 萌发 的 现象 。 和 谷类 作物 的 胎 萌 现象 
会 对 产量 和 品质 造成 有 害 的 影响 ,例如 玉米 有 若 于 种 胎 昔 突变 体 (wz mutant) ,种 子 在 穗 上 时 就 开始 
发 芽 。 这 些 玉米 胎 萌 突变 休 都 是 与 ABA 有 关 的 突变 休 , 其 中 有 些 是 ABA 合成 缺陷 型 突变 休 (v 丰 、 
v5、vp7), 有 些 是 ABA 不 敏感 突变 体 (oiny)。ABA 合成 缺陷 型 突变 体 的 胎 萌 现象 可 以 用 外 源 
ABA 处 理 加 以 抑制 。 





《三 ) 脱落 酸 与 逆境 

脱落 酸 有 “ 逆 麻 激素 "的 别称 ,这 是 因 凡 脱落 酸 在 植物 的 抗 童 .抗灾 和 抗 盐 的 生理 过 程 中 具有 重要 
的 作用 (参见 第 十 九 童 )。 
1. 调节 气孔 运动 

我 们 已 经 知道 ,ABA 是 对 环境 因素 反应 最 激烈 的 激素 之 一 ;叶片 中 的 ABA 浓度 症 水 分 胁迫 条 件 
下 短 时 间 肉 可 以 上 升 50 入, 所 以 ABA 是 一 个 介 导 环境 因子 ,特别 是 道 境 因子 的 信号 物质 。 

水 分 肝 迫 条 件 下 时 片 内 ABA 水 平 的 升 高 促进 了 
气孔 的 关闭 ,减少 了 逆 腾 ,维持 了 叶片 的 水 分 平衡 (图 


1 
12-34)。 其 实在 实际 情况 下 ,叶片 的 气孔 关闭 开始 时 
间 要 早 于 叶片 中 ABA 浓度 的 升 高 的 时 间 , 这 可 能 是 
1% 由 于 叶片 内 ABA 重新 分 配 的 缘故 (和 参见 第 十 九 章 )。 


wof 全 ABA 合成 缺陷 型 罕 变 体 通常 表 现 为 鞭 莫 突变 体 ， 
3 pe | 这 是 因为 这 些 突变 体 表 失 了 正常 的 气孔 关 册 功能 。 外 
源 ABA 处 理会 恢复 这 些 突变 体 的 气孔 关闭 ,同时 个 
复 叶 片 细胞 的 脱 压 。 
关于 ABA 促进 气孔 关闭 的 作用 的 分 子 机 制 ,将 
在 下 一 章 中 详 加 讨论 。 
一 一 全 2 搞 六 激 来 
桂 疗 半 植物 休 内 的 脱 蒂 酸 水 平 不 仅 在 水 分 腑 追 条 件 下 升 
图 12-34 水 分 腑 追 条 件 下 玉米 叶片 气孔 阻力 .水势 高 ,而 且 在 盐 肪 迫 .低温 肪 追 甚至 高 漫 胁迫 等 着 境 条 件 
以 及 脱落 酸 含量 的 变化 情况 (Taiz & Zeiger 1998) 下 都 会 升 高 。 因 为 几乎 所 有 的 这 些 逆境 条 件 都 会 直接 
图 中 箭头 位 置 为 灌水 时 刻 。 随 着 干 早 时间 的 延长 ,叶片 水 或 间接 地 诱导 植物 细胞 发 生 水 分 状态 的 变化 ,例如 使 
势 上 上 降 , 脱 , 气 ;在 知 复 共 应 
所 细 隐 的 彩 压 下 降 等 ,而 细胞 的 及 压 变 化 会 请 导 脱 落 卫 
合成 的 增加 。 
脱落 酸 在 植物 抗 道生 理 中 的 具有 重要 作用 ,外 源 赔 落 酸 处 理会 增强 植物 抵 搞 霜冻 和 盐 害 的 能 力 。 
利用 烟草 培养 细胞 或 整体 植株 进行 的 植物 抗 盐 性 与 脱落 酸 关系 的 研究 中 ,发 现 NaCl 处理 或 脱落 酸 处 
理 都 可 以 诱导 烟草 产生 一 种 低 分 子 质 量 蛋 白 一 一 渗透 素 (osmotin) ， 目前 认为 渗透 素 是 一 种 保护 性 蛋 
白 ,在 其 他 植物 中 也 广泛 存在 。 
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(四 ) 脱落 酸 促进 叶片 复 老 


脱落 酸 最 初 症 被 当 作 脱 落 诱 导 央 子 被 分 离 提 纯 的 ,但 是 后 来 证 明 脱 落 酸 仅仅 在 少数 几 种 植物 中 
促进 器 官 脱落 ,大 多 数 植物 中 控制 脱落 的 主要 激素 蚌 乙烯。 虽然 如 此 ,有 证 据 胡 明 , 脱 藩 酸 在 叶片 的 
误 老 过 程 中 起 着 重要 的 调节 作用 ,由 于 脱落 酸 促进 了 叶片 的 衰老 ， 增加 了 乙烯 的 生成 ,从 而 间接 地 促 
进 了 叶片 的 脱落 。 

研究 离 体 燕麦 叶片 切 段 的 衰老 过 程 中 ,发 现 ABA 作用 在 衰老 过 程 的 早期 ,起 一 种 启动 和 诱导 的 
作用 ;而 乙烯 作用 在 衰老 的 后 期 。 虽 然 脱 落 酸 能 够 制 激 乙 烯 的 生成 ,但 是 脱落 酸 对 衰老 的 促进 作用 并 
非 以 乙烯 为 中 介 , 而 是 直接 发 挥 作用 的 。 在 比较 ABA 和 乙烯 处 理 对 野生 型 和 乙烯 不 敏感 型 突变 体 两 
种 拟 南 其 叶片 衰老 的 影响 时 发 现 ,无论 在 光照 条 件 还 是 存 黑 暗 条 件 ,在 无 尾 何 处 理 的 情况 下 ,野生 型 
拟 南 芥 叶片 的 黄 化 要 比 乙 燃 不 敏感 突变 体 拟 南 芥 叶 片 快 得 多 ;而 乙烯 处 理会 大 幅度 增加 野生 型 拟 南 
芥 叶 片 的 黄 化 速度 , 而 突变 体 叶片 不 受 影响 ;脱落 酸 处 理 则 同时 促进 两 种 拟 南 苏 叶片 的 黄 化 速度 。 这 
个 实验 结果 说 明 脱 落 酸 促进 叶片 但 老 的 生理 作用 是 区 别 于 乙烯 的 独立 作用 。 


(五 ) 脱落 酸 的 生理 促进 作用 


脱落 酸 通常 被 认为 是 一 种 和 长 抑制 型 的 激素 ,例如 撮 制 种 子 萌发 .抑制 生长 ,促进 休眠 ,其 至 促进 
叶片 衰老 脱落 。 介 是 用 外 源 脱落 酸 处 理 完整 健全 的 植株 所 获得 的 试验 结果 与 这 种 负面 的 印象 完全 相 
反 , 有 陪 落 酸 具有 许多 生育 促进 的 性 质 。 例 如 在 较 低 浓度 处 理 可 以 促进 发 东 和 生根 ,促进 树叶 生长 , 抑 
制 离 层 形成 ,促进 果实 肥大 ,促进 开花 等 等 。 

脱落 酸 的 这 种 生 衣 促进 性 质 与 其 抗 着 激素 的 性 质 是 密切 相关 的 。 因 为 脱落 酸 的 生育 促进 作用 对 
于 最 适 条 件 下 栽培 的 植物 并 不 突出 ,而 对 低温 盐 碱 等 北 境 条 件 下 的 作物 表现 最 为 显著 。 脱 落 酸 改善 
了 植物 逆境 适应 性 ,增强 了 生长 活性 ,所 以 在 许多 人 情况 下 表现 出 有 益 的 生理 促进 作用 。 脱 落 酸 的 这 种 
特殊 的 生理 性 质 , 对 于 正确 理解 脱落 酸 的 生理 意义 十 分 重要 ,同时 对 脱落 酸 的 实际 应 用 也 具有 局 发 意 
多。 


第 六 节 乙烯 
一 、 乙 烯 的 发 现 


我 们 的 祖先 很 早 就 知道 用 烟 竺 的 方法 催 熟 果实 和 打破 球根 球鞋 花卉 的 休眠 ,这 玉 怕 是 人 类 最 早 
利用 乙烯 的 事例 了 。 在 19 世纪 ,当时 欧洲 使 用 的 街灯 都 是 煤气 灯 , 人 们 发 现在 街灯 附近 的 树叶 比 其 
他 树叶 要 落得 后 。 直 到 1901 年 俄罗斯 圣彼得堡 植物 研究 所 的 一 位 学 者 Dimitry Neljubow 研究 证 实 ， 
是 泄漏 煤气 和 燃烧 废气 损害 了 叶片 的 正常 生长 ,其 中 乙烯 (ethylene) 是 主要 的 作用 因子 。 他 还 发 现在 
实验 室 黑 暗 条 件 下 培养 的 怠 豆 幼苗 表现 出 茎 节 缩 短 , 模 向 增 粗 和 水 平生 长 等 异常 现象 ,这 就 是 后 来 所 
谓 的 “二 重 反 应 ”(triple response) 。 当 所 谓 的 “实验 室 空气 ”被 室外 的 新 鲜 空 气 取 代 后 , 怠 豆 幼 菌 又 恢 
复 了 正常 的 生长 。 经 过 大 量 的 实验 ,证 明 乙烯 是 所 谓 “ 实 验 室 空气 ”中 导致 三 重 反应 的 有 效 成 分 。 

1910 年 H，H，Cousins 向 牙买加 农业 部 提供 的 报告 说 , 香 紫 不 宜 和 柑 情 一 起 储存 ,因为 柑 畏 会 
产生 一 种 气体 使 香 磊 过 早 成 熟 腐 髓 。 但 是 我 们 今天 已 经 知道 , 柑 郴 自 身 的 乙烯 合成 能 为 比 其 他 水 果 
要 小 得 多 ;所 以 人 们 猜测 当时 Cousins 提 到 的 柑橘 可 能 感染 了 青 均 菌 , 这 种 菌 可 以 释放 出 大 量 的 乙 类 
气体 。1934 年 ,R，Gane 等 人 确定 乙烯 是 植物 代谢 的 自然 产物 ,而 且 因为 乙 娄 对 植物 生长 发 育 具有 显 
著 的 影响 ,所 以 认为 乙烯 是 一 种 气态 的 植物 滞 素 。 


此 后 25 年 时 间 内 ,乙烯 的 研究 没有 受到 应 有 的 重视 ,主要 是 因为 当时 的 研究 者 认为 全 烯 的 生理 
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新 应 可 以 由 生长 素 处 理 产 生 , 生 长 素 才 是 植物 内 的 主要 激 表 ,而 乙烯 号 一 个 不 重要 的 ,只 具有 间接 生 
理 作 用 的 物质 。 而 且 当 时 由 于 没有 有 效 的 定量 检测 手段 ,也 阻碍 了 乙烯 研究 的 进展 。 直 到 1959 年 气 
相 色 谱 被 用 于 乙烯 的 研究 , 乙 电 作为 植物 激素 的 重要 地 位 才 被 人 们 重新 认识 ， 由 于 拟 南 养 乙 烽 反应 
罕 灾 体 的 大 量 发 现 和 应 用 ,近年 来 乙烯 受 体 和 信和 导 传 递 途 径 的 研究 取得 了 较 大 的 进步 。 

本 节 将 讨论 乙烯 的 生物 合成 途径 和 乙 烽 对 植物 生长 发 育 的 生理 效应 ， 

二 、 乙 烯 的 结构 和 生物 合成 
(一 ) 乙烯 的 结构 和 代谢 

虽然 Z 燃 的 化 学 结构 极为 简单 ,但 是 其 生物 合成 途径 的 研究 却 历时 近 六 个 世纪 。 乙 姬 生物 合成 
研究 的 第 一 个 罕 彼 是 在 20 世纪 60 年 代 Lieberman 和 Mapson (1964) 发 现 一 种 氨 其 酶 一 一 蛋氨酸 是 
乙 声 的 前 体 ;第 二 个 突破 是 1979 年 华裔 科学 察 扬 祥 发 及 其 同事 发 现 ACC (1-aminocyclopropane-1- 
carboxylic acid) 是 从 和 蛋 气 酸 到 乙烯 合成 过 程 的 中 间 产 物 。 后 来 证 明 乙 烯 的 合成 是 一 个 重 氨 酸 的 代谢 
循环 ,被 命名 为 “ 杨 氏 循环 "(The Yang Cycle) . 

乙烯 的 化 学 性 质 比较 简单 ,其 分 子 质 量 只 有 28Da, 在 生理 条 件 下 比重 比 空气 轻 ( 图 12-35A) ,容易 
燃烧 和 和 氧化。 研究 者 用 同位 素 标记 物 "G: H 饲 喂 植物 ,追踪 乙烯 的 代谢 产物 。 发 现 乙 烯 的 氧化 产物 
有 乙烯 氧化 物 (ethylene oxide) (图 12-35B) ,水 解 后 生成 乙烯 二 醇 (ethylene glycol) 和 乙烯 二 醇 的 葡萄 
糖 背 〈 几 12-35C)。 在 许多 植物 组 织 中 ,乙烯 可 以 被 彻底 氧化 为 CO; {图 12-35D)， 
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图 12-35 乙烯 及 其 代谢 物 
(二 ) 乙烯 的 生物 合成 


几乎 高 等 植物 的 所 有 器 官 都 能 合成 乙烯 ,但 是 乙烯 台 成 的 速率 随 不 同 的 组 织 和 不 同 的 发 育 阶 段 
有 所 不 同 。 一 般 而 言 , 带 成 层 和 葵 节 区 域 是 乙烯 台 成 最 活跃 的 部 位 。 在 叶片 脱落 . 花 器 官 误 老 或 者 果 
实 成 元 时 ,乙烯 的 合成 会 大 幅度 增加 ;另外 ,对 植物 任何 形式 的 伤害 如 机 械 损 伤 . 淹 水 .干旱 .高 温 、 冷 
冻 和 病害 等 道 境 因素 都 会 诱导 植物 体内 乙烯 的 大 量 合成 。 

植物 中 乙 燃 产生 二 最 大 的 器 官 是 成 熟 的 傈 实 , 发 生 速度 大 于 1.0 nL /(gE h)[ 按 鲜 重 计 (FW)]。 
乙烯 在 极 低 浓 度 (1 pL/L) 下 就 具有 显著 的 生物 效应 ;成熟 革 果 组 织 内 的 乙烯 法 度 高 达 2500 pL:L。 
可 能 让 人 费解 的 是 幼 嫩 叶片 的 乙烯 产生 量 比 成 熟 叶 片 乙烯 产生 量 要 大 得 多 ,例如 葬 豆 (Phaseolus 
vulgaris) 幼 叶 的 乙烯 产生 速率 为 0.4 nL《g，DDCFW) ,而 成 熟 叶 片 中 的 乙 烽 产生 速率 为 0.04 nL (g* D 
(FW)。 植 物 于 常 生长 的 组 织 如 果 受 到 伤害 或 外 因 干 扰 时 ,其 乙烯 发 生 景 会 在 25 一 30 分 钟 内 增加 数 倍 
之 多 ,外 因 撤 除 后 会 在 短 时 间 内 恢复 正常 ， 

宰 子 植物 和 一 些 低 等 植物 ,包括 蔬 类 植物 . 芳 砍 .地 钱 和 某 些 蓝 弗 都 能 产生 乙烯 。 土 壤 中 的 乙 粳 
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主要 是 由 一 些 真 菌 和 细菌 产生 的 。 但 是 动物 (包括 无 背 椎 动物 和 哺乳 动物 ) 的 健康 组 织 或 代谢 产物 中 
似乎 都 没有 乙烯 产生 。 


(三 ) 乙烯 的 生物 合成 


1. 杨 氏 循环 与 乙烯 合成 的 关键 醇 

早期 的 工作 已 经 明确 重 氨 酸 是 乙烯 生 物 合 成 的 前 体 ,因为 用 [L*C] 蛋 氨 酸 饥 肋 植物 ,可 以 生成 
[LC] 乙烯 ,而 且 是 从 直 氨 酸 的 第 3.4 位 上 的 碳 原 子 衔 牛 而 来 的 (图 12-36)。 进 一 步 的 研究 证 明和 蛋 氨 
酸 与 ATP 的 反应 产物 S 腺 苷 蛋氨酸 (Sadenosytmmethionine,AAdoMeo 是 乙烯 生物 侣 成 途径 中 的 中 则 
产物 。 此 后 14 年 才 发 现 乙烯 的 直接 前 体 是 1- 氨 基 环 丙烷 基 羧 酸 (1-aminocyclopropane-l-carboxylic 
acid,ACC)。 给 植物 饲 喂 广 CC 蛋氨酸 后 ,如 果 培 养 在 缺 气 条 件 下 ,植物 不 能 产生 乙烯 , 却 发 生 标记 
ACC 的 大 量 积 肾 , 重 新 在 有 和 氧 条 件 下 培养 后 ,乙烯 又 会 大 量 产生 。 许 密植 物 组 织 都 能 将 标记 的 ACC 
快速 转变 为 乙烯 ,说 明 在 高 等 植物 中 ,ACC 是 乙烯 的 直接 前 体 ; 而 且 给 乙烯 发 生 速 率 较 低 的 植物 组 织 
铜 咽 ACC ,会 使 乙烯 发 生 速 率 迅 速 升 高 ,说 明 ACC 的 合成 是 乙烯 生物 合成 途径 的 限 速 步 双 。 
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图 12-36 乙烯 生物 合成 途径 及 杨 氏 循环 
图 中 标注 了 各 种 因素 对 乙 棋 生物 合成 的 影 哨 。 
催化 AdoMet 生成 ACC 的 酶 是 ACC 合成 酶 CAOC synthase) (图 12-36) 。ACC 合成 酶 存在 于 细 
胞 质 内 , 舍 量 极 低 且 不 稳定 ;该 酶 的 活性 爱 一 些 内 外 因子 的 调节 ,例如 机 被 损伤 ,干旱 , 淹 水 以 及 生长 
崇 等 都 能 刺激 该 酶 的 活性 。 
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许多 植物 的 ACC 合成 酶 基因 都 得 到 了 克隆 , ACC 合成 酶 蛋白 的 氨基 酸 序列 二 植物 的 氨基 转移 酶 非 
常 相似 ,氨基 转移 酶 催化 氨基 酸 之 间 的 氨基 转移 反应 ,这 类 酶 需要 以 磷酸 吡 哆 酵 ( 维 生 素 B ) 作 为 辅 基 。 

ACC 合成 酶 的 另外 一 个 特点 是 多 基因 家 族 。 例 如 在 西红柿 中 ,至 少 有 9 种 ACC 合成 酶 基因 ,不 同 
基因 的 诱导 因素 也 有 差异 ,生长 素 . 机 械 损伤 或 果实 成 熟 等 可 以 分 别 诱导 不 同 的 AcC 合成 酶 基因 表达 。 

乙烯 生物 台 成 的 最 后 一 步 , 即 ACC 转变 为 乙烯 的 反应 是 由 ACC 氧化 酶 〔ACC oxidase) 催 化 的 
(图 12-36) 。 该 酶 以 前 被 称 为 乙烯 形成 酶 (ethylene-iorming enzyme) 。 该 禾 不 是 乙烯 生物 合成 途径 中 
的 限制 酶 。ACC 氧化 酶 的 基因 已 被 克隆 , 其 氨基 酸 序列 与 植物 中 Fe:+ /抗坏血酸 为 辅 基 的 氧化 酶 类 
非常 相似 ，ACC 氧化 酶 的 生化 分 析 也 表明 ,该 酶 在 催化 反应 时 必须 有 Fe 和 抗坏血酸 作为 辅 基 。 和 
ACC 合成 酶 一 样 ,ACC 氧化 酶 也 是 由 多 基因 家 族 编码 的 ,其 转录 受 多 种 内 外 因素 的 调节 。 

植物 组 织 ( 包 括 那些 乙烯 发 生 量 较 大 的 组 织 , 如 成 熟 的 果实 等 ) 中 的 蛋氨酸 含量 较 低 ,但 总 是 维持 
在 一 个 比较 稳定 的 水 平 。 已 知 蛋 氮 酸 是 乙烯 生 物 合成 的 惟一 前 体 ,在 乙烯 发 生 量 较 高 的 情况 下 就 需 
要 持续 不 断 的 蛋氨酸 供应 。 如 图 12-36 所 示 ,植物 纽 织 依靠 杨 氏 循环 持续 不 断 地 供应 乙烯 合成 需要 的 
蛋氨酸 。 

在 植物 组 织 中 并 不 是 所 有 的 ACC 都 转变 为 乙烯 的 ,ACC 还 可 以 被 转化 为 一 种 稳定 的 结合 物 形 
式 , 即 N- 丙 一 酰基 ACC(Nmalonyl ACO) (图 12-36) ,该 化 合 物 不 容易 被 降解 ,可 以 在 植物 组 织 中 发 
生 积累 。ACC 形成 的 另外 一 个 结合 物 是 1-(a-lL- 谷 氨 酰 )- 环 丙烷 -1- 凑 酸 [1-(a-L-glutamylamino) cy- 
clopropane -Leatboxylic acid,GACC],ACC 结合 物 的 形成 对 油 节 乙烯 的 生物 合成 具有 重要 意义 ,可 能 
与 生长 素 和 细胞 分 裂 素 结 合 物 的 功能 相似 , 即 起 着 可 道 的 失 活 和 储存 功能 。 

2. 乙烯 生物 合成 的 调控 

乙烯 的 生物 合成 受 许 多 因素 的 调节 ,如 发 育 状态 .环境 情况 .物理 或 化 学 伤害 以 及 其 他 植物 激素 
等 。 下 面 我 们 列举 若干 影响 因素 并 如 以 讨论 。 

《1) 乙烯 生物 合成 的 促进 因素 

1) 果实 成 熟 诱导 的 乙烯 。 果 实 成 熟 时 , 乙 燃 的 合成 速率 迅速 增加 。 乙 烯 生物 合成 的 增加 伴随 着 
ACC 合成 酶 .ACC 氧化 酶 活性 的 增加 , 同时 也 伴随 着 编码 这 两 种 酶 的 mRNA 水 平 的 增加 。 实 验 还 
表明 ,给 未 成 熟 的 果实 施用 外 源 ACC 只 能 促进 乙烯 合成 少量 增加 ,所 以 在 果实 成 熟 时 ACC 氧化 能 活 
性 的 增加 是 一 个 关键 步骤 。 

2) 首 境 诱导 的 乙烯 。 许 名 逆境 因素 如 干旱 、 淹 水 ,冷害 或 机 械 损 伤 等 ,都 会 增加 乙 韦 的 生物 合成 。 
这 种 道 境 诱 导 的 乙烯 合成 的 增加 ,主要 是 由 于 ACC 合成 酶 mRNA 转录 水 平 的 增加 引起 的 。 这 些 “ 道 
境 乙烯 ”通常 会 诱导 一 些 植 物 的 抗 道 反应 ,如 脱落 衰老 . 愈 伤 形成 以 及 抗 病 性 形成 等 。 

3) 生长 素 可 以 诱导 乙烯 的 合成 。 我 们 已 经 知道 ,在 许多 情况 下 ,生长 素 和 和 乙烯 能 产生 相同 的 牛 理 
效应 ,例如 藏 曹 开 花 的 诱导 、 拙 制 蔚 的 伸 长 生长 。 这 是 因为 生长 素 可 以 增加 ACC 合成 酶 mRNA 的 转 
录 水 平 ,促进 AdoMet 转化 为 ACC, 从 而 促进 乙烯 的 生物 合成 ， 事 实 上 ,原来 许多 认为 是 生长 素 的 生 
理 效应 ,实际 上 是 生长 素 诱导 的 乙烯 的 作用 。 

(2) 乙烯 生物 合成 和 生理 必用 的 邱 制 因素 乙 燃 的 生物 合成 和 生理 作用 可 以 被 许多 内 外 因素 
所 搞 制 。 存 研究 和 生产 中 得 到 大 量 应 用 的 是 氨基 乙 氧 基 乙 烯 基 上 甘氨酸 (aminoethoxyvinylglycine， 
AVG) 和 氨基 氧 乙酸 (aminooxyacetic acid, AOA) 两 种 乙烯 生物 合成 撮 制 剂 ,AVG 和 AOA 是 以 克 酸 
吡 哆 醛 为 辅 基 的 酶 的 特异 抑制 剂 ,因为 ACC 合成 酶 也 是 一 种 以 磷酸 吡 路 本 作为 辅 基 的 酶 ,所 以 AVG 
和 AOA 可 以 抑制 AdoMet 转变 为 ACC (图 12-36) 。 

甸 离 子 (Coi+ ) 也 是 乙 贤 生物 合成 的 抑制 剂 , 它 阻 抑 乙烯 生物 合成 的 最 后 一 步 , 即 ACC 转化 为 乙 
烯 的 反应 。 

纵 离 子 是 乙烯 生理 作用 的 最 有 效 的 抑制 剂 ,但 是 并 不 抑制 乙烯 的 全 成。 通常 应 用 的 有 硝酸 银 
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(AgNGO ) 或 硫 代 硫 酸 银 ,Ag(S:ODs) ]。 银 离子 对 乙烯 生理 作用 的 抑制 作用 非常 特异 ,不 能 被 其 他 金 
属 离 子 模拟 。 

CO, 在 高 滚 度 (5%~10%) 情 况 下 可 换 制 乙烯 的 许多 生理 作用 ,例如 抑制 己 燃 诱导 的 果实 成 熟 。 
这 种 现象 经 常 在 果蔬 保鲜 赃 存 中 得 到 应 用 。 由 于 能 够 达到 抑制 乙烯 作用 的 二 氧化 碳 的 浓度 非常 高 ， 
所 以 在 自然 条 件 下 ,COs 不 可 能 是 乙烯 的 竞争 性 抑制 剂 。 

反 式 环 辛 烯 (transrcycleoctene) 是 目前 发 现 的 最 强 的 一 种 乙烯 竞争 性 抑制 剂 , 它 可 能 是 乙 刀 与 受 
体 结 合 的 竟 争 性 抑制 剂 。 
3. 乙烯 的 运输 

乙烯 是 气态 激素 ,在 植物 体内 的 运输 性 较 差 。 乙 烯 的 短 距 离 运输 可 以 通过 细胞 间隙 进行 扩散 ,但 
是 扩散 距离 非常 有 限 。 例 如 在 病菌 感染 植物 细胞 后 ,该 细胞 产生 的 乙烯 会 向 周围 细胞 扩散 诱导 细胞 
的 抗 逆 性 和 大 人 蕊 反 应 。 

乙烯 的 长 距离 运 输 依靠 其 直接 前 体 ACC 在 本 质 部 沙 液 中 的 运输 。 例 如 在 根系 泪水 条 件 下 ,植物 
上 部 叶片 会 发 生 乙 烯 诱导 的 典型 反应 一 一 偏 上 生长 (图 12-37B) 。 这 是 因为 水 使 根系 周围 的 土壤 空气 
急剧 减少 ,根系 内 产生 的 大 量 ACC 由 于 缺 氧 无 法 转变 为 乙烯 而 发 生 积累 , 便 通 过 蒸腾 流向 上 运输 。 
运输 到 地 上 部 的 ACC 可 以 迅速 转变 为 乙烯 发 挥 作用 。 这 里 ACC 是 作为 一 个 可 以 运输 的 化 学 信号 ， 
是 乙烯 长 途 运 输 的 “载体 ”。 





图 12-37 乙烯 对 植物 的 各 种 生理 作用 (Taiz & Zeiger 1998) 
(AA) 黄 化 豌豆 苏 的 “三 重 反 应 ,六 天 龄 动 菌 用 10ppm 乙烯 外 理 { 去 ,和 对照 ( 左 ) 相 比 ,表现 出 径 向 增 粗 后 
长 .上 胚 轴 伸 长 生长 抑制 和 人 恼 上 生长 ;(B) 乙 烯 处 理 导致 的 番 若 叶片 发 生 偏 上 生长 ( 即 癌 下 弯曲 生长 ), 导 
致 偏 上 生长 的 原因 是 叶 栖 上 侧 网 胞 生长 快 于 下 机 细 孢 ;(C) 才 乙 娣 作用 抑制 剂 硫 代 疆 酸 银 (STS) 可 以 显著 
下 记 康 乃 莫 楷 的 衰老 速度 ;(D) 乙 烽 促 进 葛 莒 幼苗 根 万 发生 。 用 10ppm 乙 烽 处 理 2 日 琢 的 万 音 动 茵 24 小 

时 ( 右 ) , 比 对 照 ( 左 ) 具 有 更 雪 的 根 毛 发 生 。 
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三 、 乙烯 的 生理 功能 


乙烯 对 幼苗 生长 的 "三 重 皮 应 ”和 乙烯 促进 果实 成 熟 的 现象 ,导致 了 乙烯 的 发 现 。 实际 上 ,乙烯 对 
植物 生长 发 育 的 影响 是 非常 广泛 的 ,包括 种 子 萌发 .细胞 扩张 .细胞 分 化 .开花 .衰老 和 脱落 。 


(一 ) 乙烯 的 三 重 反应 


所 请 乙烯 的 二 重 反 应 (triple response) 就 是 当 植 物 幼苗 放置 在 含有 适当 浓度 乙 电 (0. 1 pL/L 以 
上 ?的 密闭 容器 内 ,会 发 生 蕉 伸 长 生长 受 抑 制 . 便 向 生长 ( 即 增 粗 生 长 ). 上 胚 轴 水 平生 长 的 现象 (图 12- 
37A), 这 就 是 所 谓 的 三 重 友 度 。 另外 , 乙 蜂 还 抑制 双子 叶 植物 上 肽 轴 顶 端 弯 钧 的 伸展 ,引起 叶柄 的 偏 
上 生长 ， 

乙 刀 的 三 重 反 应 是 乙 业 的 典型 生物 效应 ,作为 乙烯 的 生物 测定 方法 ,具有 特异 . 灵 向 和 快速 的 特 
点 。 当 然 ,这 种 方法 是 不 能 进行 精确 定量 的 ,利用 气相 色谱 法 进行 乙烯 的 定量 十 分 快速 方便 。 

乙烯 的 三 重 反 应 在 各 种 植物 中 非常 普遍 ,不 仅 上 述 更 豆 等 
双 了 叶 植 物 幼 苗 对 乙烯 有 三 重 反应 ,而 且 象 茶 麦 .小麦 等 单子 
叶 植 物 的 且 芽 畏 和 中 胚 轴 (mesocotyly 对 乙烯 也 有 三 重 反应 。 
模式 植物 拟 南 芥 对 乙烯 的 反应 包括 上 艇 轴 的 生长 抽 制 和 载 粗 
生长 .根系 伸 长 生长 的 换 制 以 及 顶端 栾 钧 伸展 的 碑 制 ( 图 
12-38) 。 这 些 典 型 的 Z, 烽 反应 有 助 于 筛选 拟 南 芥 的 乙烯 反应 
突变 体 。 

在 上 述 植物 幼苗 对 乙烯 的 三 重 反 应 中 ,乙烯 抑 制 基 的 纵向 
生长 却 促进 茎 的 横 癌 生长 ,是 因为 乙烯 影响 了 茎 细胞 内 微 管 的 
排列 状态 , 即 乙烯 减少 了 微 管 的 横向 排列 ,增加 了 微 管 纵向 排 
列 。 微 管 纵向 排列 相应 地 增加 了 微 纤 经 的 纵向 沉积 ,限制 细胞 
纵向 扩张 的 幅度 , 却 有 利于 脱 压 推动 的 细胞 扩张 生长 向 横向 进 
3 _ 行 。 

图 12-38 执 南 并 etr] 突变 体 的 第 选 三 重 皮 应 中 的 水 平生 长 性 质 对 种 于 七 苗 生长 具有 重要 意 

(Taiz & Zeiger 1998) 义 , 如 果 土 壤 中 萌发 的 幼苗 通 到 障碍 时 ,产生 乙烯 诱导 上 胚 轴 

拟 南 并 幼苗 在 乙烯 存在 的 条 件 下 滩 光 培养 3 天 ， 水 平生 长 绕 过 障碍 ,有 利于 幼苗 长 出 地 面 。 同 样 的 道理 ,乙烯 

大 部 分 甸 英 表现 出 典型 的 三 重 反应 ,只 有 一 株 罕 对 双子 叶 植 物 上 肛 轴 顶端 弯 多 伸展 的 抑制 ,也 是 有 利于 保护 幼 

人 苗 长 出 地 表 的 性 质 。 因 为 弯 约 是 植物 幼苗 在 穿 适 士 层 时 保护 
人 幼 嫩 娄 尖 的 重要 机 制 。 


(二 ) 乙烯 促进 果实 的 成 熟 


果实 的 成 熟 包括 细 移 壁 果 胶 层 酶 解 致使 的 果肉 软化 ,淀粉 水 解 和 医 糖 积累 ,色素 和 香味 物质 的 产 
生 . 还 包括 有 机 酸 、 酚 类 ( 单 宁 ? 含 量 的 下 降 等 。 从 植物 发 育 的 角度 来 看 ,果实 成 熟 意味 着 果实 中 的 种 
子 可 以 散布 , 即 借 助 于 动物 的 采 食 进行 种 子 的 广泛 传播 。 

乙烯 是 促进 果实 成 熟 的 激素 ,不仅 施用 外 源 乙 烯 可 以 加 速 果实 的 成 熟 , 而 且 在 果实 的 自然 成 熟 寺 
程 中 ,也 伴随 着 乙烯 高 峰 的 产生 。 在 后 面 的 章节 我 们 会 学 习 到 , 洒 实 成 熟 分 为 “呼吸 贱 变 "(climacter- 
ic 和 * 非 呼吸 坚 变 ”(nonclimacteric) 两 种 类 型 。 革 果 . 香 毅 和 香 若 等 都 是 呼吸 牙 变 型 果实 ,葡萄 、 柑 桶 
等 则 属于 非 呼吸 婚变 型 果实 。 外 海 乙烯 处 理 呼吸 路 变型 果实 可 以 导致 果实 自身 乙烯 的 大 量 合成 , 即 
所 谓 乙 烯 发 生 的 " 自 催 化 ”性质 , 可 以 诱导 呼吸 高 峰 的 产生 ,使 果实 快速 成 熟 ;而 外 源 乙烯 处 理 非 呼 吸 
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肥 变 型 泉 实 ,虽然 随 普 乙 烯 处 理 乡 放 的 增加 也 能 促进 果实 呼吸 速率 的 增加 ,但 足 并 不 能 诱导 果实 白 身 
乙 肾 的 合成 ,所 以 乙烯 处 理 不 能 促进 非 呼 吸 路 变型 果实 的 成 熟 ， 

乙烯 合成 的 抽 制 剂 (如 AVG} 以 及 一 些 乙烯 生理 作用 的 抑制 剂 (如 COs 或 Ag”) 可 以 延迟 甚至 完 
全 拙 制 果 实 的 成 熟 。 近 年 来 利用 生物 技术 上 方法 成 功 地 制备 了 耐 储 存 转 基因 番 般 。 其 原理 是 将 ACXC 
合成 酶 或 ACC 气 化 酶 的 反 义 基因 导 人 植物 ,抑制 果实 内 这 黄种 酶 的 mRNA 的 翻译 ,并 且 加 速 mRNA 
的 降解 ,从 而 完全 抑制 乙烯 的 生物 全 成 ,这 样 的 果实 只 能 用 外 源 乙 锁 处 理 才 能 成 就 。 

《三 ) 乙烯 促进 叶片 衰老 

忘 老 是 植物 基因 程序 表达 的 结果 。 而 与 叶片 吝 老 控制 关系 最 密切 的 植物 激素 就 是 细胞 分 型 素 和 
乙烯 。 因 为 用 外 洲 乙 烯 或 ACC 处 理 叶 片 , 可 以 种 进 叶 片 衰老 ;调用 外 源 细胞 分 列 素 则 延迟 豪 闪 ;上 其 
次 ,叶片 内 源 乙烯 发 生 量 与 叶片 失 绿 和 花 尖 褪色 程度 呈正 相关 (图 12-37C) ,而 内 源 细胞 分 裂 素 水 平 与 
衰老 程度 显 负 相关 ;利用 乙 刀 生物 合成 抑制 剂 ( 如 AVG 和 Co*+ ) 或 生理 作用 抑制 剂 ( 如 Ag! 和 CO。) 
可 以 迁 妨 叶片 衰老 。 上 述 事实 表明 ,叶片 误 基 是 受 组 织 内 乙 焕 与 细胞 分 融 素 的 平衡 来 控制 的 ;另外 ， 
脱落 酸 也 对 叶片 的 赛 老 具 有 调节 作用 (参见 本 章 第 王 节 ) 。 

关于 乙烯 参与 叶片 训 老 调节 的 育 接 证 据 来 自 对 拟 南 并 乙烯 不 敏感 突变 体 的 研究 。 根 据 拟 南 并 幼 
菌 对 乙烯 的 三 重 反应 可 以 簿 选 出 对 乙烯 不 敏感 的 突变 体 , 如 etr7] 和 ein2 ,其 中 erl 是 编码 乙烯 受 体 的 
基因 发 生 了 变异 ,而 ep2 是 细胞 内 乙烯 信和 号 传递 途径 中 的 基 个 环节 发 后 了 变异 (参见 第 十 二 章 ?。 这 
两 种 突变 体 不 仅 在 外 菌 期 对 乙烯 不 敏感 ,而 且 在 整个 生长 过 程 中 ,包括 衰老 过 程 都 不 受 乙 燃 的 影响 ， 
乙烯 不 敏感 突变 体 的 衰老 速度 较 惕 ,整体 寿命 比 野 生 型 植株 长 约 30 中 ,所 以 有 反 过 来 我 们 可 以 这 样 理 
解 , 即 乙 烯 不 仅仅 恩 诱 导 衰 老 的 起 始 , 而 且 能 加 快 衰老 的 进行 速度 。 

利用 基因 工程 技术 制备 的 而 储藏 转基因 植物 ,如 前 述 的 耐 储藏 转基因 番 关 ,由 于 导 人 了 ACC 合 
成 酶 或 ACC 氧化 酶 基因 的 反 闵 基因 ,造成 乙烯 合成 障碍 ,所 以 和 果实 成 熟 受 抑制 一 样 ,这 些 转 基因 植 
物 的 叶片 豪 老 也 被 大 幅度 延 运 。 

(四 ) 乙烯 促进 离 层 形成 

许多 植物 的 叶片 .果实 和 花 杂 等 器 官 在 衰老 后 帮会 发 生 脱落 。 脱 落 发 生 在 这 些 器 官 基部 的 . - 些 
特殊 的 细胞 层 , 称 为 离 屋 tabscission layers)。 离 层 细 胞 在 形态 上 和 生理 生化 性 质 上 都 和 局 围 其 他 细 
胞 不 同 。 在 叶片 训 老 时 , 离 层 细胞 的 细胞 豆 在 纤维 素 酶 和 果 胶 酶 的 作用 下 开始 降解 。 乙 烯 是 脱落 过 
程 的 主要 调节 激素 ,叶片 内 的 生长 素 可 以 抑制 脱落 的 发 生 , 但 是 过 高 铺 度 的 生长 素 反而 会 诱导 乙 炳 的 
发 生 , 促 进 脱 落 。 所 以 一 些 合成 的 生长 素 类 化 合 物 可 以 作为 脱 叶 剂 使 用 。 例如 2,4,5-T, 是 和 2,4-D 
类 伺 的 具有 生长 索 活 性 的 化 合 物 , 美 军 曾 在 越南 战争 中 用 作 脱 叶 剂 来 对 付 从 林 中 的 游击 队 ， 

叶片 脱落 的 激素 控制 模式 分 为 三 个 阶段 (图 12-39) 。 

个 正常 阶段 。 在 没有 受到 脱落 信和 号 诱导 时 ,叶片 保持 健全 的 功能 状态 。 叶 片 和 共 之 间 维 持 一 个 
从 高 到 低 的 生长 素 波 着 梯 度 , 使 离 层 处 于 一 种 不 敏感 状态 ; 

名 诱导 阶段 。 随 着 叶片 衰老 的 进行 ,从 叶片 到 蔡 的 生长 素 浓 度 梯 度 陡 度 下 降 或 者 成 为 有 反 向 的 梯 
度 , 使 离 屋 细胞 对 乙烯 敏感 ; 

多 脱落 阶段 。 致 敏 的 离 层 细胞 在 乙烯 的 诱导 下 ,合成 并 分 泌 大 量 的 纤维 素 酶 , 果 胶 酶 等 纳 胞 壁 水 
解 酶 类 ,使 离 层 细 胞 壁 发 生 裂解 , 离 层 细 胞 分 离 , 最 后 导致 叶片 脱落 。 

在 上 述 过 程 中 ,叶片 和 蔡 之 闻 的 生长 察 洒 度 梯度 ( 刷 不 是 绝对 量 ) 决 定 着 离 层 对 乙烯 的 敏感 性 。 
例如 在 正常 阶段 除去 叶片 会 促进 叶柄 的 脱落 ,但 是 在 除去 叶片 的 切口 处 施用 生长 素 则 会 抑制 叶 桥 的 
脱落 ;在 离 层 小 近 茎 的 一 侧 施用 生长 素 加 速 叶柄 的 脱落 。 在 脱落 诱导 阶段 ,叶片 中 的 生长 素 水 平 下 降 
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巍 12-39 叶片 脱落 过 程 中 乙烯 和 生长 素 的 相互 作用 本 意图 
将 植物 切 自 去 撑 叶 毛 但 保留 叶 梢 , 络 历 黄 天 左右 叶柄 基部 会 形成 离 层 脱落 ,如 果 在 七 共 上端 切口 放 上 售 有 适量 1AA 的 棉花 团 ， 
会 显著 促进 叶 粒 的 脱落 5A); 介 在 叶柄 切口 上 端 放 上 含 IAA 的 杭 花 团 的 时 候 , 则 会 抑制 叶柄 的 脱落 (BC) 。 


面 乙 烯 发 生 的 水 平 升 高 ,叶片 中 升 高 的 乙烯 水 平 不 仅 抑制 生长 素 的 合成 ,而 卫 会 加 速生 长 素 的 降解 。 


叶片 中 生长 素 水 平 的 下 降 增加 了 离 层 细胞 对 乙烯 的 敏感 性 ;上述 事实 说 明和 牛 长 泰和 乙烯 在 脱落 的 控 
制 中 是 协同 作用 的 。 








《五 ) 乙烯 诱导 不 定 根 和 根 毛 发 生 


乙烯 可 以 诱导 葵 眉 ,时 片 . 花 区 甚至 根 上 的 不 定 根 发 生 。 乙 烯 的 这 种 生理 效应 需要 较 高 的 浓度 
(10 JI)。 乙 烯 还 能 够 刺激 根 毛 的 大 量 发生 ( 图 12-37D) 。 

拟 南 芥 的 很 毛 通常 发 生 在 与 皮层 细 胸 具有 连接 层 的 表皮 细胞 上 ,但 是 乙 炳 处理 根系 后 ,很 毛发 生 
会 产生 “ 异 位 ”Cectopic location) 现象 , 即 在 那些 下 而 没有 连接 层 的 表皮 细胞 上 分 化 根 毛 。 生 长 在 售 有 
乙烯 抑制 剂 ( 如 Ag1 ?的 基质 上 的 引 苗 或 者 乙烯 不 敏感 突变 体 幼 苗 根 毛 稀 少 。 这 些 事实 说 明 乙 烯 能 促 
进 根 毛 分 化 ， 


(六 ) 乙烯 的 其 他 生理 功能 


虽然 乙烯 抑制 许多 植物 开花 (例如 乙 岂 可 雇 抑制 艺 果 开花 ), 但 是 乙烯 能 诱导 和 促进 车 葛 及 其 辣 
属 植物 开花 ,所 以 在 菠萝 栽培 中 被 用 来 诱 时 同步 开花 ,达到 坐果 一 致 的 目的 。 在 肉 和 雄 异 花 同 株 类 型 的 
植物 中 , 乙 瞻 可 以 在 花 的 发 育 早期 疏 变 花 的 性 别 分 化 方向 ,例如 乙烯 可 以 促进 黄 质 峻 花 的 发 育 。 

此 外 ,乙烯 作为 “伤害 激素 "在 植物 抗 遂 反 应 中 发 挥 着 重要 的 作用 (参见 第 十 九 章 )。 


第 七 节 ”其 他 植物 生长 物质 


一 、 油 菜 素 内 本 
(一 ) 油菜 素 内 酯 的 发 现 

油菜 素 内 酯 最 早 是 从 油菜 (Brassica napus) 花 粉 中 分 离 出 的 ,在 利用 菜豆 第 二 节 间 进行 的 生物 试 
验 中 表现 了 极 高 的 生物 活性 ;Grove(1979) 确 定 了 油菜 素 的 结构 ,并 定名 为 油菜 率 内 酷 ‘brassinolide， 
BR)， 上 后 来 , 义 从 许多 植物 中 分 离 出 多 种 油菜 素 内 酯 类 仙 物 (brassinosteroid) ,目前 已 知 的 天 然 油菜 素 
内 酯 类 化 侣 物 有 60 佘 种。 油菜 素 内 酥 极 高 的 生物 活性 ,激发 了 人 们 慑 大 的 研究 兴趣 。 而 且 随 着 油菜 
素 内 酯 生物 全 成 途径 的 亚 渐 闻 明 ,以 及 拟 南 并 油 荣 素 内 酯 突变 体 研 究 的 进展 ,在 第 十 六 届 国 际 植物 生 

长 物质 年 会 上 被 正式 确认 为 第 六 类 植物 激素 。 
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(二 ) 油 莱 豪 内 酯 的 结构 及 其 与 生物 活性 的 关系 
虽然 动物 休 内 存在 着 许多 省 类 激素 ,如 肉 二 醇 , 孕 贾 等 ,但 是 油菜 素 内 酯 是 植物 中 发 现 的 第 一 种 


oH = 
: 





钳 类 激素 ,其 结构 如 图 12 40 所 示 。 
油菜 罕 内 酷 具 有 极 蝇 的 生理 活性 ， 

其 结构 与 生物 活性 的 关系 也 十 分 密切 。 ja 

活性 油菜 素 内 酯 必须 具备 如 下 结 栓 特 

征 ;GOA/B 环 为 反 式 ;@B 环 含有 7 位 内 多 

酯 和 6 位 酮 基 ; DA 环 上 具有 2 位 和 3 

位 两 个 卷 基 ;@ 侧 链 22 位 23 位 具有 状 

基 ;@@ 侧 链 24 位 上 有 1~2 个 上 的 取代 

基 ; 根 据 这 些 特征 ,自前 人 工 合成 了 许多 

种 类 的 油菜 素 内 醒 , 如 表 油 菜 素 内 酯 (24- ro” “人 

TS303( 图 12-407 。 
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(三 ) 油菜 素 内 酯 的 生物 合成 
油菜 素 内 酶 的 合成 途径 如 图 12-41 所 示 , 利 用 同位 染 标 记 和 突变 体 进行 的 试验 表明 ,油菜 素 内 柄 
的 合成 还 征 是 从 药酒 举 醇 (campestero]) 一 campestanol-rcathasterone-* 茶 涂 醇 (teasterone) 一 汕 药 素 
内 酪 Cbrassinolide)。 其 中 众 北 菜油 莅 醇 一 campestanol 反应 酶 的 基因 DET2 和 催化 cathasterone 一 荣 
笠 醉 反应 的 酶 基因 CPP 已 经 得 到 克隆 ,前 者 是 一 种 省 醇 -5e- 还 原 酶 (steroid- 5orreductases) ,后 者 是 
一 种 含 甸 胞 芭 素 P450 的 沼 醉 产 化 酶 (steroid hydroxylase) 。 


(四 ) 油 莱 素 内 酯 的 生理 功能 


油 莱 素 内 和 酉 生理 功能 的 研究 有 很 长 的 历史 ;而且 积累 了 大 量 的 资料 。 例 如 发 现 外 源 油菜 素 内 本 
具有 促进 离 体 蔡 段 内 的 细胞 分 裂 和 细胞 舍 长 . 独 制 根系 生长 .促进 植物 向 地 性 反应 ,促进 木质 部 导管 
分 化 以 及 抑制 叶片 脱落 等 生理 作用 。 由 于 这 些 生 理 作 用 与 一 些 已 知 的 植物 激素 如 生长 素 、 杰 霍 素 等 
具有 很 大 的 相似 性 ,到底 油 菜 素 内 酯 是 不 是 一 个 有 独立 作用 人 竹 质 的 .植物 生长 发 育 不 可 缺少 的 所 谓 
“激素 " 呢 ? 长 期 以 来 人 们 对 此 争论 颇 多 。 对 油菜 素 内 栈 生 理 功能 的 确切 了 解 ,来 源 于 对 拟 南 章 油菜 
素 内 酯 生物 合成 突变 体 的 研究 ,这 些 研 究 也 确立 了 油菜 素 内 栈 作 为 植物 激 表 的 地 位 。 

氢 南 芥 的 ct 突变 体 和 cpa 突变 体 (constitutive photomorphogenesis and dwarfism, 组 成 性 光 
形态 建成 和 矮 化 突变 体 ) 两 者 具有 完全 相同 的 表 型 特征 。 这 两 种 突变 体 在 黑暗 条 件 下 培养 时 ,能 够 表 
现 出 许多 光 形 态 建 成 的 特征 ,例如 下 有 凸 轴 短 粗 . 子 叶 和 真 叶 展 开花 青 素 合成 等 ,与 正常 拟 南 齐 在 黑暗 
条 件 下 培养 发 生 黄 化 现象 (etiolation) (参见 第 十 五 章 ) 截 然 相反 。 这 些 突变 体 在 光 下 生长 时 也 表现 出 
-一些 特 殊 的 性 状 , 如 吁 片 小 且 浓 绿 , 顶 端 优势 减弱 .化 粉 育 性 差 ,同时 有 较 长 的 营养 生长 期 ,叶片 和 叶 
绿 体 的 衰老 延迟 ,甚至 在 种 子 成 熟 或 离 体 情况 下 叶片 仍然 保持 绿色 。 对 克隆 的 DETZ2 基因 和 CPD 基 
因 进 行 的 分 析 表 明 ,这 两 种 基因 编码 的 都 是 与 动物 第 类 激 串 合成 有 关 的 酶 类 , 而 植物 体内 发 现 的 入 类 
生长 物质 只 有 油菜 素 内 栈 , 因 此 进行 了 培养 基 万 潍 加 油菜 素 内 酯 的 试验 ,结果 表明 ,添加 油菜 素 内 溺 
可 以 完全 恢复 撤 南 章 de 突变 体 和 cpd 突变 体 的 野生 表 型 。 通 过 同位 素 标 记 前 体 添加 试验 进行 的 


代谢 分 析 试 验 也 揭示 了 dei2 和 cpd 的 突变 位 点 在 油菜 素 内 酯 生物 合成 途径 之 上 (图 12-41)。 
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图 12-41 油菜 泰 内 栈 的 生物 合成 途径 
DET2 和 CPD 分 别 孝 示 Ge 经 和 cpd 宽 变 体 的 突变 位 点 。 


这 些 研究 结果 表明 ,油菜 素 内 醇 在 植物 的 光 形 态 建成 和 其 他 一 些 生长 发 育 过 程 中 起 着 重要 的 调 
节 作 用 。 这 些 过 程 包括 一 些 光 诱导 的 基因 表达 .细胞 仲 长 生长 ,叶片 和 叶绿体 误 老 以 及 开花 诱导 等 
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关于 汕 某 素 内 酯 作用 的 分 子 机 制 , 即 油菜 素 内 酯 信和 导 传 递 过 程 的 研究 在 广泛 而 深入 地 进行 。 目 
前 饰 选 到 的 拟 南 芥 油 菜 素 内 酯 不 敏感 突变 体 总 数 有 20 个 , 令 人 惊奇 的 是 所 有 这 些 突变 体 的 突变 位 点 
存在 于 同一 基因 上 。、 通 过 序列 分 析 证 明 , 该 基因 编码 一 种 富 含 亮 氨 酸 的 受 体 激酶 (leucine-rich recp- 
tor-like kinase，LRR RLK), 由 此 推断 油菜 素 内 贾 的 受 体 可 能 是 存在 于 质 膜 上 的 LRR 受 体 激 酶 。 动 
物 省 类 激素 大 多 是 与 胞 内 受 体 结 合作 为 转录 因子 发 挥 作用 的 ,但 是 也 有 证 据 表明 动物 当 类 激素 也 可 
以 与 质 腊 上 的 受 体 结合 ,油菜 素 内 酯 质 膜 受 体 的 发 现 , 可 能 会 对 动物 省 类 激素 腊 受 体 的 发 现 有 所 启 
发 。 




















二 、 莱 莉 酸 


茉莉 酸 (jasmonjc acid， J 入) 及 其 甲 酯 (methy] jasmonate，MJ) (图 12-42) 广 泛 地 存在 于 各 种 植物 
中 ,目前 在 150 属 206 称 植 物 ( 包 括 真 菌 , 苦 志 和 蕨 类 ) 中 都 有 发 现 。 因 为 茉莉 花 油 中 JA 含量 较 高 , 故 


得 各 。 茉 莉 酸 结构 类 似 物 大 约 有 20 种 ,统称 为 
茉莉 酸 (iasmonate, JA)。 茉 莉 酸 的 生物 合成 途 Cl ‘a 
径 起 源 于 膜 脂 民 谢 形成 的 亚麻 酸 (linolenie CooH RN 
acid) 。 该 合成 途径 的 关键 酶 是 脂肪 氢 合 酶 (]i- 某 林 酸 菜 井 酸 四 栈 
Po 0 图 12-42 ， 业 莉 酸 和 茉莉 酸 甲 栈 化 学 结构 

JA 对 植物 的 生理 作用 是 多 方面 的 ,但 是 大 
量 的 研究 结果 证 明 , 茉 莉 酸 ( 酯 ) 是 抗 性 相关 的 植物 生长 物质 。 尤其 是 植物 受到 创伤 时 , 受 创伤 信号 系 
统 素 的 诱导 在 细胞 内 合成 茉莉 酸 , 进 而 诱导 一 系列 与 抗 着 有 关 的 基因 表达 ,例如 目前 发 现 的 大 量 茉 莉 
酸 诱 导 蛋 白 (jasmonic acid induced protein, JIP) 大 部 分 是 植物 抗 逆 相关 和 蛋 扬 ,包括 蛋白 酶 损 制 剂 . 植 
保 素 合成 途径 中 的 关键 酶 如 PAL, 查 耳 柄 合成 酶 等 ,]IP 中 还 有 一 种 是 脂肪 氧 合 酶 ,所 以 推测 菜 者 酸 
可 以 刺激 自身 的 生物 合成 。 


受伤 叶片 释放 出 系统 案 茉莉 酸 ( 醒 ) 在 植物 伤害 反应 中 的 作 
A 用 如 图 12-43 所 示 。 另 外 ,支持 菜 莉 酸 
SR 盖 是 ( 酯 ) 作 为 机 械 刺激 或 创伤 信号 分 子 的 一 
昆虫 上 人 个 有 趣 的 试验 是 攀援 植物 卷 须 试验 。 试 
通过 钢 皮 闻 验 结果 表明 ,机 械 刺 激 诱导 的 不 均等 快速 
生长 反应 导致 卷 须 的 盘 曲 ,而 亚麻 酸 可 以 
四 代替 机 械 刺 激 诱导 卷 须 的 盘 曲 ,而 且 很 低 
| 水 平 的 菜 莉 酸 ( 纳 克 水 平 ) 可 以 产生 相同 
CD | 的 效应 , 即 空气 中 释放 的 荣 莉 酸 甲 酯 就 足 
。 质 腊 。。 系统 当 妥 休 下 以 代 蔡 机 械 和 刺激 诱导 卷 须 的 盘 曲 反应 。 
Dy 这 个 试验 证 明 ,茉莉 酸 是 机 械 刺 油 的 最 有 
| 效 的 信号 分 于 。 
所 着 办 一 证 三 、 其 他 内 源 植物 生长 物质 
图 12.43 “系统 素 和 荣 莉 酸 在 植物 抗 虫 机 制 中 的 作用 (一 ) 水 杨 酸 
CTaiz & Zeiger 1998) 水 杨 酸 (salicylic acid，SA)? 即 邻 羟 基 


忆 由 相信 请 导 村 全 成 系 统 系 ,系统 通过 志 度 部 型 其 信 部 他 ,天 过 与” 基 让 酸 , 其 化 学 结构 如 图 12-44 所 示 。 其 
相应 受 体 结合 ,诱导 茉莉 酸 的 合成 ,茉莉 酸 通过 一 未 到 的 胡 制 活化 晕 白 除 抑 
制 草 基 因 , 使 植物 获得 系统 抗 由 性 。 生物 合成 途径 是 植物 体内 的 反 式 肉桂 酸 
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经 和 氧化 产生 共 甲 酸 ,再 经 凑 化 形成 水 杨 版 。 植 物体 内 的 水 杨 酸 除了 游离 形式 之 外 ,还 可 以 以 葡萄 精 
芳 的 形式 存在 ,另外 ,植物 中 的 水 杨 酸 还 可 以 以 水 杨 酸 四 本 的 形式 释放 到 空气 中 。 
水 杨 酸 对 植物 有 铬 种 生理 作用 , 如 诱导 某 些 植物 开花 ,诱导 烟草 、 
1 黄瓜 等 植物 对 病原 微生物 的 抗 忻 ， 天 南星 嫩 植 物 的 佛 焰 花序 产 热 的 生 
~ on 热 素 就 是 水 杨 酚 。 
水 杨 腑 最 典型 的 生理 作用 是 活 导 值 物产 生 系 统 获得 性 抗 性 (sys- 
疼 12-44 水 杨 酸 的 分 子 绩 构 temie acquaired resistlance， SAR){ 参 见 第 十 九 章 )。 植 物 受到 病原 基 
感染 时 , 在 感染 部 位 会 迅速 积累 高 水 平 的 水 杨 酸 , 运 输 庆 植物 其 他 部 位 后 会 诱导 SAR 的 产生 。 利 用 
转基因 植物 进行 的 研究 证 妇 植 物 SAR 的 产生 必须 依赖 水 杨 酸 的 作用 。 研 究 者 将 编码 水 杨 酸 益 化 酶 
的 细菌 nahG 基因 异 入 烟草 ,水 杨 酸 羟 化 酶 能 催化 水 杨 酸 形成 儿 茶 酚 ,抑制 植物 体内 的 水 杨 酸 积累 。 
这 种 转基因 烟草 接种 烟草 花 叶 病 己 TMYV 后 ,并 不 产生 SAR。 这 个 试验 说 明 水 杨 酸 是 植物 产生 SAR 
的 必需 因子 。 
有 人 证 明 水 杨 酸 的 结合 蛋白 (SA pinding proteinm，SABP) 是 植物 过 氧化 氢 酶 。 水 已 酸 和 过 氧化 
扎 畴 结合 , 搞 制 该 酶 的 活性 ,使 细胞 内 的 HzO; 水 平 上 升 ,从 而 诱导 植物 细胞 的 抗 逆 基因 的 表达 ,增强 
植物 的 抗 病 性 。 水 杨 酸 甲 酯 还 可 以 作为 一 种 气体 信和 续 , 释 放 到 空气 中 , 远 距 离 诱导 其 他 植物 部 位 产生 
SAR, 这 是 植物 一 种 高 残 的 免疫 反应 机 制 。 


(二 ) 谊 糖 素 


所 谓 塞 糖 (oligosaccharide) , 指 的 是 少 于 12 个 糖 基 组 成 的 精 链 。 已 经 知道 蛋白 质 表面 的 赛 糖 基 
团 在 分 子 识 别 等 方面 具有 重要 的 生物 功能 。 而 植物 细胞 中 许多 游离 的 赛 铺 也 具有 广泛 的 生物 活性 ， 
尤其 是 在 调节 植物 对 逆境 的 防御 功能 方面 具有 重要 意义 ， 具 有 生物 活性 的 寡 糖 统称 为 赛 糖 素 (oligo- 
saccharin) 。 

目前 已 知 的 寡 精 素 大 多 是 -- 些 植物 细 帕 壁 和 真 苗 细胞壁 结构 多 糖 的 降解 物 ,如 真菌 请 窒 葡 聚 糖 
(fungal oligo-B-glucan) , 木 葡 从 糖 类 窒 糖 (xyloglucan-drived oligosaccharide)、 几 了 丁 质 类 讲 糖 (chito- 
Oligosaccharide) 等 。 

报道 的 寡 聚 糖 素 生物 活性 包括 作为 激发 子 (elicitor) 刺 激 植保 束 的 产生 .诱导 活性 氧 罕 发 (oxida- 
tive burst) .诱导 乙烯 合成 .诱导 病程 相关 蛋白 (PR)( 恕 几 丁 质 酶 . 葡 聚 糖 酶 等 ) 合 成 以 及 诱导 逆境 信 
号 分 子 的 产生 等 。 其 中 研究 最 为 深 人 的 功能 是 窒 糖 素 作 为 植保 素 激 发 子 的 功能 。 例 如 , 真 苦 Phyto- 
phthora 在 感染 植物 组 织 时 分 被 一 种 内 切 多 卫 半 乳糖 酸 酶 ‘endoploygalacturonase}( 果 胶 酶 的 -种 )， 
水 解 植物 细胞 壁 的 果 胶 质 产 生 一 些 果 胶 质 片段 一 赛 聚 半 乳 糖 醋酸 (oligogalacturonan), 可 以 诱导 杆 
物产 生 抗 病 反 应 ;其 由 12~…13 个 单位 的 守 聚 半 乳 精 醛 酸 的 诱导 活性 最 高 。 植 物 细 胞 壁 志 含有 BDD- 葡 
聚 糖 酶 (ED-glucanase) ,可 以 降解 真 凋 的 细胞 壁 产生 有 激发 子 活性 的 窒 聚 葡 聚 糖 片段 。 这 些 齐 糖 素 
是 病原 苗 侵 染 植物 细胞 的 预警 信号 物质 。 

窜 糖 率 也 可 以 调节 植物 正常 细胞 的 生长 发 育 。 例 如 ,由 木 葡 聚 粮 入 生 的 一 种 特殊 的 癸 稿 Cnon- 
asaccharide)XG9 可 以 抑制 生长 素 刺 激 的 细胞 伸 长 生长 。XG9 可 能 荐 生长 素 诱导 的 细胞 伸 长 生长 的 
一 种 反馈 控制 因子 ,因为 咎 长 素 诱导 细胞 壁 松 并 的 过 程 中 ,会 降解 细胞 壁 中 的 木 葡 隔 糖 ,这 种 反馈 拙 
制 机 制 的 存在 ,可 以 防止 细胞 壁 的 过 度 降 解 。 


(三 ) 系 统 素 


系统 素 (systemin，SYS) 是 从 受伤 的 番茄 时 片 中 分 离 出 的 一 种 18 个 氨基 酸 组 成 的 多 肽 ,其 一 级 
结 梅 为 AVQSKPPSKRDPPKMQTD, 是 村 物 感受 创伤 前 信号 分 子 , 在 植物 防御 反应 中 起 重要 的 作 
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用 。 虽 然 动物 中 有 大 量 的 多 肽 激素 ,但 是 SYS 是 植物 中 发 现 的 第 - -种 多 肽 类 的 牛 物 活 性 物质 。 

在 棱 物 中 存在 一 种 200 个 氨基 酸 的 多 肽 称 为 原 系 统 素 (prosystemin) ,经 蛋白 酶 加 工 后 可 以 形成 
SYS, 原 系统 素 的 基因 已 经 得 到 克隆 。 利 用 转基因 植物 进行 的 试验 表明 ,SYS 是 诱导 植物 抗 道 反应 如 
和 蛋白酶 抑制 剂 合 成 的 必要 因子 。 便 如 将 原 系 统 素 的 反 义 cDNA 和 35S CaMY 局 动 子 整 台 后 导 人 项 荔 
植株 ,导致 该 转基因 植物 在 创伤 条 件 下 蛋白 酶 抑制 剂 的 产生 受到 产 重 阻碍 。 证 明 SYS 是 植物 创伤 反 
应 的 信号 分 子 。 

SYS 具有 很 高 的 生物 活性 ,例如 在 极 低 的 浓度 下 (1C 一 15fmolZL) 就 吕 以 诱导 植物 抗 道 基 因 的 表 
达 ;SYS 在 植物 体内 具有 和 良好 的 运输 性 ,这 些 因素 使 SYS 成 为 一 个 优良 的 创伤 信号 分 子 , 存 植物 防御 
鼎 虫 侵 染 的 机 制 扮 注重 要 的 角色 (图 12-43)。 


(四) 多 胺 


多 胺 (polyamine) 是 植物 体内 一 类 具有 生物 活性 的 低 分 于 质量 脂肪 族 售 氮 碱 ,含有 一 个 或 多 个 胺 
基 , 包 括 赖 氨 酸 和 精 氨 酸 。 植 物体 内 中 含量 最 让 党 的 多 肢 有 部 腔 (purrescine) . 精 胺 (spermine}, 亚 精 
胺 (spermidine) (图 12-45)。 多 胺 主要 分 布 十 植物 的 分 生 组 织 内 ,有 和 刺激 细胞 分 裂 ,促进 生长 和 防止 训 
老 的 作用 。 在 花芽 形成 与 开花 .花粉 管 生长 .胚胎 发 生 、 果 实生 长 ,不定 根 发 生 等 生理 过 程 中 具有 显著 


的 生理 作用 。 
多 胺 的 作用 机 制 尚 不 清楚 , 据 推 测 内 为 它们 县 有 HzN 一 CCHz :一 NHB 
正 电 性 的 胺 基 ,可 以 和 核 内 DNA 或 核糖 体 的 mRNA 内 膀 


IHzN— telliyd NH—iCH;)4 — NH: 


上 的 负电 性 的 磷酸 基 团 结合 ;促进 DNA 的 转录 和 业 精 腔 

mRNA 的 翻译 。 但 是 ,从 严格 意义 上 讲 , 多 胺 并 不 是 符 Hz:N—tCHi}a—NH- (CHi), —NH— CHa):--NH: 
合 植 物 激素 的 条 件 ,因为 多 腕 不 具有 运输 性 ,生理 浓度 精 胺 

过 高 (mmol/L) (传统 植物 激素 的 作用 浓度 在 AmolL 图 12-45 ”二 种 主要 多 胺 的 结构 示意 图 
水 平 ) ,所 以 只 能 将 多 膀 认 为 是 一 种 生长 调节 物质。 





小 和 结 


植物 生长 物质 是 指 一 些小 分 子 化 合 物 ,它们 在 极 低 的 浓度 下 便 可 以 显著 地 影响 植物 的 生长 发 育 
等 生理 功能 ,包括 天 然 存在 的 植物 内 源 激 素 和 人 工 合成 的 植物 生长 调节 剂 。 其 中 主要 的 植物 激 率 有 
咎 长 素 .细胞 分 裂 素 , 赤 露 素 , 脱 落 酸 、 乙 烽 和 油菜 素 内 酯 等 . 

生长 素 是 第 一 个 被 发 现 的 植物 激素 。 生 长 素 在 植物 的 松 尖 合成 ,生长 素 的 生物 合成 途 从 有 色 氨 
酸 依 冲 途 径 和 非 色 氨 酸 途径 ;生长 素 沿 茎 或 根 进行 传输 ,具有 典型 的 极 性 运输 性 质 ;生长 素 的 代谢 主 
要 是 氧化 降解 和 结合 物 的 形成 ;生长 过 在 茎 切 段 试验 和 胚芽 畏 试 验 中 表现 出 刺激 细胞 伸 长 生长 的 作 
用 , 酸 生 长 理论 是 解释 生长 素 促 进 细胞 伸 长 生长 的 经 典 理 论 。 生 长 素 的 主要 生理 作用 还 包括 诱 学 不 
定 根 发 生 , 促 进 维 管束 分 化 .控制 向 性 生长 和 顶端 优势 ,以 及 调节 植物 开花 坐果 等 生理 过 程 。 

赤壁 素 的 生物 合成 分 为 三 个 步骤 ,分 别 为 环 化 反应 生成 贝壳 杉 烯 ,氧化 反应 生成 GAr 醛 ,由 GAs 
醛 形成 所 有 其 他 的 赤壁 素 ;其 中 最 后 一 个 步骤 又 分 为 早期 C13 凑 化 途径 和 早期 C13 非 羟 化 途径 两 条 
途径 ,分 别 合成 两 种 在 植物 体内 其 有 最 高 活性 的 赤 霉 素 GA 和 GA,。 赤 霉 素 的 生物 合成 具有 明显 的 
器 官 特异 性 ,并 受 发 育 阶 段 和 各 种 环境 因素 的 控制 ; 赤 霉 素 的 典型 生理 作用 就 是 显著 地 促进 植物 的 蕉 
季 的 佛 长 生长 ,并 在 从 种 子 萌发 到 开花 结果 等 植物 的 各 种 生理 现象 中 扮演 重要 的 角色 。 

细胞 分 列 素 是 在 研究 植物 组 织 培养 中 促进 细胞 分 裂 因子 的 过 程 中 发 现 的 。 植 物 细胞 分 裂 素 的 主 
要 合成 途 枉 是 从 头 合 成 途径 , 即 异 成 二 烯 焦 磷 酸 和 5 -AMP 在 细胞 分 发 素 合成 酶 的 催化 下 经 过 缩合 
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反应 形成 iPMP, 再 经 过 脱 磷 酸化 形成 PA ,最 后 脱 核 糖 形 成 iP。 从 iPMP,iPA 和 记 可 以 转化 为 相应 
的 玉米 素 核 苷 单 琵 酸 .玉米 素 核 音 或 玉米 素 , 再 进 -… 步 转化 为 相应 的 双 氢 玉米 素 核 苷 单 磷酸 、 双 氢 二 
米 素 核 音 利 双 氢 玉米 素 。 植 物 细胞 分 裂 素 的 主要 合成 部 位 是 根 尖 分 生 组 织 。 根 尖 内 合成 的 细 胸 分裂 
束 通 过 导管 液 向 上 运输 到 植物 地 上 器 官 发 挥 生理 调节 作用 。 细 胞 分 裂 素 不 仅 促 进 细 胞 分 裂 , 而 县 在 
其 他 多 种 生长 发 育 过 程 中 ,如 抑制 叶片 大 老 .吸引 养 分 运输 、 顶 端 优 势 . 车 休眠 打破、 花 及 果实 发 育 以 
友 种 子 发 芽 等 ,部 起 着 重要 的 生理 调节 作用 。 另 外 ,细胞 分 诬 素 还 参与 光 调 节 的 一 些 生 理 过 程 中 , 包 
括 叶绿体 分 化 ,植物 子叶 扩张 以 及 自 养 代 骨 的 发 育 等 。 

高 等 植物 体内 脱落 酸 生 物 合 成 为 C40 途径 , 即 从 异 友 二 烯 基 焦 磷酸 (IFPP7 开 始 , 到 柴 黄 质 ,最 后 到 
ABA。ABHBA 的 失 活 代谢 包括 氧化 降解 和 形成 绩 合 物 两 个 途径 。 脱 落 酸 具有 自己 独特 的 功能 ,例如 作 
为 生长 折 制 剂 对 生长 具有 抑制 作用 、 对 气孔 开 闭 具有 洞 节 作 用 ,脱落 酸 还 可 作为 送 境 激素 ,在 植物 道 
境 抗 竹 中 起 关键 的 作用 。 脱落 酸 在 种 子 发 育 和 休眠 中 也 共有 重要 功能 。 另 外 ,在 某 些 条 件 于 ,脱落 酸 
具有 许多 生育 促进 的 性 质 。 

乙烯 是 一 种 气态 的 植物 激素 ,其 生物 合成 的 前 体 是 皇 氨 酸 , 经 过 所 谓 的 “ 杨 氏 循环 ”, 从 蛋氨酸 到 
S- 腺 此 蛋 氨 蕉 ,再 到 ACC, 最 后 烧 成 乙烯 ,乙烯 和 牛 物 合 成 中 的 关键 酶 是 ACC 合成 酶 和 ACC 氧化 酶 。 
乙烯 的 生物 合成 受 诸 如 发 育 状态 ,环境 情况 ,物理 或 化 学 伤害 以 及 其 他 植物 激素 等 因素 的 影响 。 乙 燃 
对 幼苗 生长 的 “三 重 反应 ”和 和 乙 燃 促进 果实 成 熟 是 起 烯 重要 的 生理 作用 ,乙烯 对 植物 生长 发 育 的 影响 
还 包括 种 子 萌发 .细胞 扩张 .细胞 分 化 .开花 .衰老 和 脱落 。 

油菜 素 内 本 是 植物 中 发 现 的 第 一 种 供 类 激素 ,在 极 低 浓 度 下 具有 极 强 的 生理 活性 ,如 促进 离 体 些 
段 内 的 细胞 分 裂 和 细胞 伸 长 ,抑制 根系 生长 ,促进 植物 向 地 性 反应 ,促进 本 质 部 导管 分 化 汶 及 抑制 时 
片 脱落 等 。 油 菜 素 内 栈 在 植物 的 光 形态 建成 和 其 他 一 些 生长 发 育 过 程 中 起 着 重要 的 调节 作用 ,包括 
一 些 光 诱导 的 基因 表达 .细胞 伸 长 生长 ,叶片 和 叶绿体 衰老 以 及 开花 诱导 等 。 

其 他 内 源 植物 生长 物质 包括 水 杨 酸 、 寞 糖 素 、 系 统 素 等 ,这 些 物 质 在 调节 植物 对 逆境 胁 扎 的 防御 
功能 方面 具有 重要 意义 ， 
思考 题 
《1) 植物 激素 .植物 生长 物质 、 植 物 生 长 调节 剂 的 定 浆 是 什么 ? 

《2) 活性 生长 素 的 结构 特征 是 什么 ? 
(3) 生长 素 生 物 合 成 有 几 种 类 型 ? 
(4) 什么 是 生长 素 的 根性 运输 ? 生长 素 极 性 运输 的 机 理 如 何 ? 试 设计 一 个 试验 证 明生 长 素 的 极 性 运 

输 性 质 ? 

(5) 简 述 生长 素 促 进 细 胞 仲 长 生长 的 酸 生 长 理论 ， 
(6) 活性 赤 零 素 和 非 活性 赤 霉 素 的 结构 特征 是 什么 ? 
《7) 简 述 赤 圳 素 生 物 合 成 的 三 个 阶段 及 其 关键 酶 ， 
(8) 什么 是 赤 老 素 生物 合成 的 器 官 特 弄 性 ? 
(9) 简 述 赤 喜 素 生物 合成 的 调控 因素 。 
(10) 简 述 赤 专 素 的 生理 功能 。 
(13》 禧 物 细胞 分 裂 素 有 哪些 种 类 ? 活性 细胞 分 裂 素 有 哪些 ? 
(12) 细胞 分 列 素 生物 合成 的 关键 酶 是 什么 ? 
(13) 生长 素 和 细胞 分 裂 素 协同 控制 细胞 分 裂 周期 的 机 制 是 什么 ? 
(14) 以 组 织 培 养 中 报 / 芽 分 化 为 例 说 明生 长 素 和 细胞 分 虱 素 是 如 何 控制 植物 颖 官 分 化 的 。 
(15) 证 计 试 验证 明细 胸 分 犁 素 具有 延迟 问 老 和 诱导 同化 物 积累 的 效应 。 
《16》 脱落 酸 的 分 子 构 型 有 哪 吾 ?9 天然 脱落 酸 的 分 子 构 型 是 什么 ? 
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C17) 为 什么 说 植物 中 脱落 酸 的 生物 合成 主要 是 CC40 途径 ? 

《18) 在 种 子 发 育 和 订 眠 过 程 中 脱落 酸 有 哪些 生理 必用 ? 

《19) 登 证 交 赫 过程 中 脱落 酸 是 如 何 控制 气孔 开 闭 的 ? 

(20) 为 什么 说 脱落 酸 是 逆境 激素 ? 

《21) 简 述 己 烯 生物 合成 途径 及 其 关键 酶 。 

(22) 简 述 促进 和 抑制 乙烯 合成 的 因素 。 

(23) 什么 是 乙烯 的 三 重 反 应 ? 

(24) 乙烯 在 果实 成 妆 过 程 中 有 什么 必用? 如何 利用 基因 工程 技术 获得 耐 储 藏 茧 匣 ? 
(25) 举例 说 明 乙 烯 的 生理 作用 。 


第 十 三 章 ”植物 激素 作用 机 理 
第 一 节 生 长 素 


研究 植物 激素 作用 的 分 子 机 理 ,就 是 探讨 从 激素 与 受 体 结合 开始 到 和 牛 理 效应 发 生 为 止 的 信号 传 
递 链 , 以 及 该 传递 链 上 每 个 环节 的 分 于 组 成 和 反应 模式 。 所 以 本 节 首 先 介绍 日前 关于 生长 素 爱 体 的 
知识 ,然后 讨论 细胞 内 生长 素 信 号 传递 的 可 能 途径 ,最 后 是 生长 素 油 节 的 基因 表达。 本 章 中 讨论 的 其 
他 激素 作用 机 理 也 将 按照 这 个 顺序 进行 叙述 。 


一 、 生 长 素 结合 扎 白 ABP1 


作为 激素 的 受 体 ,必须 满足 受 体 的 基本 定义 , 妈 :D 和 激素 配 体 特异 性 结合 ;信和 激素 配 体 的 结合 
具有 饱和 性 ;图 诱导 特定 的 生理 效应 (参见 第 十 八 章 )。 满 足 这 些 条 件 的 生长 素 结 会 蛋白 才能 称 为 生 
长 素 受 体 。 目 前 比较 肯定 的 生长 素 受 体 是 ABP1， 

在 过 点 的 研究 中 , 曾 根 据 和 长 素 结 合 彝 白 (auxin binding-protein, ABP) 存 在 的 位 置 将 其 命名 为 
ABP]( 存 在 于 位 置 1, 即 内 质 网 ),ABP2( 存 在 于 位 置 2, 即 质 膜 ), 和 BEP3( 存 在 于 位 置 3, 即 液 泡 膜 )。 在 
过 去 20 多 年 深入 细致 的 研究 中 ,发 现 钨 大 部 分 的 生长 囊 结 合 活性 者 与 位 置 1, 即 内 质 网 有 关 。 涉 色 站 
此 ,一 些 生长 素 类 似 物 的 生物 活性 与 该 化 合 物 在 内 质 网 上 的 结合 笑 性 大 致 呈 正 相关 。 所 以 ABP1 被 
认为 最 有 可 能 是 生长 素 受 体 。 

从 肉质 网 上 提纯 的 ABP1, 分 子 质量 为 22kDa; 晨 一 个 亲 水 性 的 糖 蛋 哲 , 在 体内 以 二 聚 体形 式 存 
在 。 编 码 ABP1 的 基因 在 多 种 植物 上 得 到 了 克隆 ,例如 玉米 具有 5 个 4BPI 基因 , 拟 南 并 有 1 个 
ABPI 基因 。4BP1 基因 编码 的 ABP1 蛋白 具有 一 个 内 质 网 滞留 蛋白 所 特有 的 信号 序列 KDEL, 说 明 
ABP3 是 在 内 质 网 上 合成 并 保留 在 内 质 网 膜 内 腔 。 这 与 其 他 内 质 网 中 富 含 ABP1 的 实验 结果 一 致 。 

但 是 大 量 的 证 据 表 有 明 , 细 胞 质 腊 上 也 存在 生长 素 结合 重 雪 ， 例 如 ,利用 5- 氨 基 茜 乙酸 (5-aminon- 
aphthalene-1-acetic acid) 和 5- 营 氮气 基 楚 乙酸 (5-azidonaphthalene-l-acetic acid) 蛋 白质 结合 物 可 以 诱 
导 豌 豆 上 胜 轴 切 段 的 伸 长 生长 ,尽管 这 阿 种 牛 长 素 类 似 物 的 蛋白 质 结合 物 不 能 透 过 细胞 质 膜 ,但 是 在 
实验 中 仍然 能 表现 出 牛 长 素 的 生物 活性 ,这 说 明生 长 素 的 作用 位 点 在 在 于 细胞 质 膜 上 ;免疫 组 织 化 学 
定位 实验 表明 ,下 米 胚 划 着 原生 质 体 内 大 约 有 2% 的 内 质 网 ABPi 蛋白 被 分 滋 到 细胞 质 膜 表面 。 这 些 
被 转运 到 质 膜 表 而 上 的 ABP1 足以 介 导 生长 素 及 其 类 似 物 在 细胞 质 膜 上 -的 作用 。 

ABP1 作为 生长 素 受 体 , 与 生长 素 诱导 的 生理 效应 是 密切 相关 的 。 例 如 生长 素 处 理 烟 草 叶 肉 细胞 
原 牛 质 体 可 以 在 1~2 分 钟 内 导致 质 膜 的 超 极 化 (hyperpolarization), 如 果 事 先 用 抗 ABP1 抗体 和 不 
生 质 体 一 起 温 育 ,结果 会 抑制 生长 素 诱 导 的 质 膜 超 极 化 ,这 说 明 质 膜 上 的 ABP1 参与 了 生长 素 诱导 质 
膜 超 极 化 的 生理 过 程 。 




















二 、 生 长 素 信号 传递 途径 


我 们 以 生长 素 在 细胞 分 覃 中 的 作用 来 考察 生长 素 的 信号 传递 途径 。 己 知 生长 素 和 细胞 分 汐 素 部 

是 完成 细胞 周期 所 必需 的 (和 参 抑 本 章 第 二 节 )。 如 果 培 养 的 烟草 细胞 缺 和 生长 素 供 应 ,其 细胞 分 裂 会 

被 阻 抑 在 G. 或 Gs 期 ,而 停止 分 裂 ; 加 和 人生 长 素 后 ,级 胞 分 裂 就 会 得 到 恢复 ,生长 素 刺 沂 CDC2 Ccell 

division cycle 2) ,一 种 CDK(cyclin-dependent protein kinase， 即 周 期 素 依 赖 蛋 白 牢 酶 ?的 台 成 ,CDC2 
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和 其 调节 亚 基 cyclin 共同 作用 ,调节 细胞 周期 从 G 到 S 期 以 及 从 Gs 到 M 期 的 转变 。 

在 动物 细胞 分 裂 过 程 中 ,分 玖 素 原 激活 的 蛋白 激酶 级 联 反应 链 是 诱导 细胞 合成 CDK, 促进 分 裂 
的 信号 传递 途径 ， 旧 前 有 -一些 实 验证 明 植 物 中 存在 MAPK (mitogen-activatcd protein kinase; 分 列 
素 原 注 活 蛋白 激酶 ;及 MAPKK(mitogcn-activated protein kinase kinase) ,例如 所 南开 中 发 现 有 上 丙种 
MAPK 基因 ;在 烟草 培养 细胞 中 也 发 现 有 类 似 MAPK 和 MAPKK 的 蛋白 油 酶 ,并 和 且 在 细胞 分 弄 过 程 
中 这 两 种 微 酶 的 活性 受 生 长 素 的 活 导 和 促进 。 这 些 发 现 证 明 在 刺 攻 CDK 合成 ,调节 植物 细胞 分 裂 的 
过 程 中 ,生长 素 的 信和 号 传递 可 能 与 MAP 激酶 信和 号 传递 系统 有 关系 。 











细胞 分 发 调控 过 程 中 的 另外 一 个 生长 素 傅 号 不 长 家 
传递 途径 可 能 如 图 13-1 所 示 。 在 这 个 途径 中 起 重 
要 作用 的 一 个 酶 是 磷脂 酶 A2(phospholipase A2， 
PLA2)。 在 动物 细胞 中 ,PLA2 参与 两 条 脂 类 的 代 | 
谢 途 径 , 类 花生 酸 途 径 和 茉莉 酸 途 径 ,前 者 合成 前 
列 腺 素 Cprostaglandin) ,活化 腺 苷 单 磁 酸 环 化 酶 ， | 
促进 第 二 信使 cAMP 的 合成 ,诱导 细胞 分 发 从 局 磷脂 栈 朋 磊 


期 进入 S 期 ;在 菜 莉 酸 途径 中 ,PAL2 分 解 磷 脂 酰 
胆 天 形成 溶血 磷脂 栈 胆 碱 (lysophosphatidyleho- 
line) ,活化 质 膜 上 的 鼻 白 激酶 ,进而 活化 其 他 下游 
蛋白 ,例如 溶血 矶 脂 酥 胆 碱 可 以 活化 瘦 老 质 膜 赛 泡 ATP 


中 的 H'-ATPase，。 | ee ~、 
生长 素 处 理 植物 细胞 可 以 在 几 分 钟 内 和 将、 各 0 (ma ) 期 S 细胞 生长 


PA12 的 活性 提高 70%, 而 且 用 各 种 生长 素 类 物质 
处 理 都 有 类 和 似 结果 ,并 且 对 PAL2 活性 的 促进 幅度 
与 该 生长 素 类 物质 的 生长 促进 活性 成 正比 。 和 在 
动物 细胞 内 的 作用 一 样 ,生长 素 刺 激 合 成 的 PAL2 参与 细胞 分 裂 的 调控 。 有 实验 证 明 , 在 烟草 细胞 分 
型 周期 的 S 期 和 Gi 期 有 一 个 短暂 的 cAMP 水 平 高 峰 , 而 且 用 一 种 能 抑制 动物 前 列 腺 素 合 成 的 药物 
“消炎 痛处 理 能 抑制 cAMP 高 峰 的 形成 ,并 阻碍 细胞 分 裂 。 另 外 ,在 烟草 和 氢 南 并 中 ,已 经 发 现 和 醇 
母 AMP 环 化 酶 基因 相似 的 基因 存在 ;这 些 实验 事实 证 明 植物 细胞 内 可 能 存在 着 这 样 一 条 生长 案 的 信 
号 传递 途径 :生长 素 增 加 PAL2 活性 ,PAL2 参与 植物 体内 的 类 花生 通途 径 , 合 成 前 列 腺 素 , 进 而 刺激 
前 列 腺 素 依 赖 的 腺 昔 单 琴 酸 环 化 酶 活性 增加 ,形成 cAMP 高 峰 , 诱 导 植 物 细胞 的 分 裂 。 当 然 , 这 条 途 
径 的 最 后 确认 还 需要 很 多 工作 。 

生长 素 信号 传递 途径 的 研究 还 表明 ,IP, .Ca 以 及 胞 质 pH 等 因子 都 与 生长 素 的 信号 传导 有 关 
系 。 
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图 13 ] 细胞 分 像 调 榨 过 程 中 一 种 可 能 的 生长 素 信 号 
传递 途径 








三 、 生 长 素 早 期 反应 基因 和 次 级 反应 基因 


在 20 世纪 60 年 代 和 70 年 代 早 期 的 研究 中 ,发 现 生长 素 刺 激 细胞 质子 分 说 以 及 促进 细胞 生 长 的 
迟滞 期 只 有 10~15 分 钟 ,当时 大 们 猜测 在 这 么 短 的 时 间 内 不 可 能 完成 基因 转录 和 和 蛋白 质 台 成 ,所 以 
牛 长 索 对 生长 的 刺激 是 直接 与 质 膜 作 用 的 结果 ,没有 基因 表达 和 蛋白 质 合成 的 参与 

随 着 分 子 生 物 学 研究 技术 的 进步 , 人 们 已 经 可 以 有 效 地 检测 细胞 内 mRNA 的 快速 和 细微 的 变 
化 ,发 现 生长 素 可 以 在 2 一 5 分 钟 内 诱导 细胞 内 特异 mRNA 转录 及 相 庶 蛋 白质 的 合成 ,所 以 即使 所 谓 
生长 素 的 快速 生长 诱导 反应 ,也 可 能 有 特异 基因 表达 的 参与 。 
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(一 ) 生长 素 诱 时 基因 


生长 素 和 受 体 结合 后 ,经 过 一 系列 的 信和 号 传递 途径 ,最 终 活 化 一 些 转录 因子 (transcription fac- 
tor) ,这 些 转 录 因 子 进 入 核 内 后 可 以 控制 特定 基因 的 表达 ， 生长 素 诱 导 基 因 根 据 转 录 因 子 的 不 同 可 以 
分 为 两 类 .早期 基因 (early gene) ,或 称 初 始 反应 基因 (primary response gene) 和 上 晚期 基因 (late gene)， 
或 称 次 级 反应 基因 (seconqdary response gene)。 

早期 基因 是 爱 一 些 细胞 内 既 存 转录 因子 促进 的 基因 , 妇 生 长 素 诱导 早期 基因 的 表达 所 需 的 所 有 
蛋白 组 分 在 激素 处 理 时 在 细胞 内 都 存在 ,所 以 ,早期 基因 的 表达 不 能 被 蛋白 质 合成 抑制 剂 如 放 线 菌 酮 
所 抑制 。 而 有 生长 束 诱 导 早期 基因 表达 所 和 需 的 时 间 也 非常 短 , 最 快 可 在 几 分 钟 内 完成 。 时 期 基因 的 
功能 有 三 种 :中 编码 合成 晚期 基因 的 转录 因子 ,晚期 基因 参与 生长 素 诱 导 的 长 期 效应 ,如 维 管 分 化 等 ， 
和 早期 基因 表达 不 同 ,晚期 基因 的 表达 因为 需要 新 蛋白 质 的 合成 ,所 以 可 以 被 蛋白 质 合成 抑制 剂 所 抑 
制 ;加 合成 细胞 间 通 讯 信号 分 子 ; 由 参与 道 境 适应 反应 。 

生长 素 诱 导 的 早期 基因 分 为 五 大 类 , AuxiIAA 基因 家 族 ,SAUR 基因 家 族 ,GH3 基因 家 族 , 类 
GST 基因 族 和 ACC 合成 酶 基因 家 族 。 


(一 ) 生长 素 诱 导 早 期 基因 表达 的 机 制 


上 述 早期 基因 被 诱导 表达 ,必须 具有 能 被 生长 素 活 化 的 启动 子 , 也 就 是 说 ,这 些 基 因 启动 子 上 具 
有 一 些 能 与 生长 素 活化 的 转录 因子 直接 结合 或 间接 结合 的 区 域 , 称 为 生长 素 响 应 元 伴 (auxin-respon- 
sive element ,AuxRE)。 下 面 我 们 以 GH3 早期 基因 家 族 为 例 ,来 讨论 一 下 生长 素 诱导 早期 基因 表达 
的 机 制 。 




















为 了 人 研究 GH3 基因 局 动 子 上 的 生长 素 员 应 元 
(A) 无 IAA: GH3 基因 不 转 辽 件 的 存在 和 作用 性质, 研究 者 将 这 些 局 动 子 与 一 些 
和 IAA 特攻 性 元 人 报告 基因 (如 曹 光 素 酶 基因 、 细 菌 葡萄 糖苷 酶 基因 
a 或 绿色 荧光 蛋白 基因 ) 整 合 在 一 起 ,利用 删除 分 析 
实验 鉴定 启动 子 上 的 AuxRE，。 实验 发 现 ,GH3 基 
因 的 AuxRE 常常 几 个 组 合 在 一 起 构成 生长 素 响 
应 域 Cauxin response domain, AuxRD) ,例如 大 豆 
阳 抑 绰 折 GH3 基因 就 含有 三 个 独立 作用 的 
AuxRD 的 特征 是 含有 TGTCTC 保守 序列 。 实 
中 还 发 现 , AuxRD i 
需 条 件 ; 但 不 基 充 分 条 件 , 必 须 在 其 上 游 一 个 可 汇 





{B) 有 1IAA: GH3 基 因 转 录 


DNA 






MN 


LAA 诱 导 阳 抽 Me RE 的 组 成 型 元 件 (variable constitutive element) 的 协 
RR ow D0 »@ 助 下 才能 响应 生长 素 的 诱导 ,该 元 件 的 表达 不 受 生 
ee 长 素 的 诱导 ,是 独立 的 组 成 型 表达 。 因 此 ,每 个 

本 整 的 生长 家 响应 域 应 该 由 两 个 AuxRE 和 一 个 相 
"9 由 入 蛋白 邻 的 可 变 组 成 型 元 件 组 成 (图 13-2)。 
人 图 13-2 是 假设 的 生长 素 诱导 GH3 早期 基因 
图 13-2 生长 素 请 导 早期 基因 GH3 转录 活性 的 作用 模型 表达 机 制 的 模式 图 。GH3 基因 启动 子 上 的 转录 因 
《Taiz & Zeiger 1998) 子 被 抑制 蛋白 所 抑制 ,生长 素 诱 导 阻 抑 蛋 白 的 泛 素 


化 Cubiquitination) ,促进 阻 抑 蛋 白 的 降解 ,释放 转录 因子 的 活性 ,启动 GH3 基因 的 表达 。 该 机 制 的 设 
想 基于 以 下 两 个 实验 事实 。 其 一 ,前 面 已 经 提 到 过 ,生长 素 诱导 的 早期 基因 表达 不 受 蛋 白质 合成 抑制 
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剂 放 线 菌 酮 的 搞 制 ,实际 上 , 放 线 菌 酮 对 咏 期 基因 的 表达 还 有 显著 的 促进 作用 。 研 究 发 现 , 放 线 菌 酮 
的 这 种 促进 作用 起 因 于 它 对 转录 的 促进 和 mRNA 的 稳定 作用 。 - 般 认 为 ,蛋白 合成 挤 制 剂 促进 型 的 
基因 是 受 短 寿命 抑制 子 蛋 和 白 (short-lived repressor protein) 抑 制 的 基因 ,所 以 牛 长 素 诱导 基因 可 能 是 
受 短 寿 命 抑制 子 负 调 控 的 基因 :其 二 , 拟 南 芥 的 生长 素 不 敏感 型 突变 体 中 的 4XRI 基因 编码 的 是 一 种 
核 蛋 白 泛 素 化 反应 的 活化 蛋白 ,所 以 生长 素 可 能 促进 抑制 子 蛋 白 的 泛 素 化 ,使 其 降解 ,从 而 解除 转录 
因子 药 抑 制 。 





第 二 节 。” 赤 霉 素 作用 机 理 
一 、 赤 郝 素 诱导 @- 淀 粉 酶 的 分 子 机 制 


在 植物 激素 作用 机 理 的 研究 中 , 赤 恬 束 诱 导 大 麦 种 子 糊 粉 层 a- 淀 粉 酶 (a-amylase) 合 成 的 研究 是 
一 个 典范 。 关 于 赤 霍 素 诱 导 -淀粉 酶 合成 的 分 子 生 物 学 机 制 的 研究 ,不 仅 有 助 于 对 赤 霉 素 其 他 生理 
功能 的 分 子 机 制 的 理解 ,对 其 他 植物 激素 分 子 如 脱落 酸 等 作用 机 理 的 研究 ,具有 很 大 的 启发 意义 。 

省 关 种 子 由 三 部 分 组 成 : 胚 , 且 她 和 种 皮 。 其 (Wj 
中 胚 具有 一 个 被 称 作 “ 盾 片 ”的 特征 结构 ,是 且 的 分 had ee 
小 和 吸收 组 织 ;胚乳 由 两 类 组 织 组 成 :中 央 的 淀粉 。 1， 
胚乳 和 周转 的 糊 粉 层 , 前 者 是 由 富 含 淀 粉 粒 的 莉 辟 用 
细胞 组 成 ;后 者 由 富 含 蛋白 体 (protein body) 和 油 
脂 体 Coleosome) 的 厚 壁 细胞 组 成 (图 13-3B) 。 

在 谷类 种 子 发 芽 过 程 中 ,胚乳 中 的 储藏 淀粉 和 
蛋白 质 由 淀粉 酶 和 蛋白 酶 水 解 成 小 分 子供 应 幼苗 
生长 ,其 中 水 解 淀粉 的 酶 类 主要 有 «淀粉 酶 和 6- 淀 
粉 酶 ,a- 淀 粉 酶 将 淀粉 水 解 为 1,4 区 欧 糖 苷 键 连 
接 的 突 聚 糖 ,了 淀粉 酶 将 寞 育 糖 水 解 为 麦芽 糖 , 麦 
芽 糖 在 麦芽 糖 酶 的 作用 分 解 为 葡萄 糖 。a- 演 粉 栈 
是 在 谷类 种 子 的 盾 片 和 糊 粉 层 中 合成 并 分 小 到 胚 
乳 中 去 的 (图 13-3A)。 单 子叶 禾 本 科 植 物 ( 如 大 
麦 , 小 麦 .水 稻 和 攻 麦 等 种子 的 糊 粉 层 是 一 种 高 度 
转化 的 分 说 组 织 , 它 的 重要 功能 就 是 在 种 子 萌发 过 
程 中 合成 并 分 泌 水 解 酶 类 ,完成 这 个 生理 功能 后 ， 
这 部 分 细胞 就 开始 衰老 和 死亡 。 

20 世纪 60 年 代 的 实验 证 明 糊 粉 层 分 泌 «- 演 
粉 酶 依赖 胚 的 存在 。 在 经 典 的 “ 半 种 子 实验 ” 
(half-seed test 中 ,发现 除 去 且 的 种 子 不 能 分 弯 a 
淀粉 酶 ,但 是 ,起 果 把 胚 和 去 胚 的 种 子 放 在 一 起 培 
养 , 就 有 淀粉 酶 的 分 刻 和 淀粉 的 水 解 。 这 说 明 胚 图 13-3 “大考 种 子 结构 及 各 部 分 组 织 在 萌发 
分 小 的 一 种 可 以 扩散 的 因子 诱导 了 糊 粉 层 侣 成 并 过 程 中 的 作用 (Hopkins 1995) 

分 小 淀粉 酶 。 后 来 发 现在 “ 半 种 子 实验 "中 , 赤 夫 
素 GAs 可 以 取代 胚 来 诱导 糊 粉 层 "淀粉 酶 的 合成 ， 进 一 步 的 研究 确认 了 在 莫 发 过 程 中 , 胚 合成 庆 霉 
素 ( 主 要 是 GA,) 分泌 到 糊 粉 层 诱导 o- 淀 粉 酶 及 其 他 水 解 酶 类 的 合成 (图 13-3A)。 





(B) 细胞 壁 
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(一 ) 糊 粉 层 细 胞 质 膜 上 的 GA 受 体 


许多 实验 证 实 , 赤 霉 素 诱 导 糊 粉 层 细 胞 -淀粉 酶 合成 过 程 中 , 杰 震 素 受 体 存 在 于 质 膜 上 上 。 饮 如 利 
用 赤 需 素 和 琼脂 精 珠 结合 生成 不 能 穿 透 细 胞 质 膜 的 赤 霉 素 模拟 物 ,与 糊 粉 层 细胞 原生 质 体 - -起 汤 育 ， 
也 能 诱导 ee- 淀 粉 酶 的 合成 和 分 说, 说 明 赤 霉 素 的 最 初 的 作用 部 位 是 原生 质 膜 , 即 杰 堆 素 的 受 体 存在 于 
质 膜 F; 一 个 更 有 说 服 力 的 实验 昆 ,将 赤 霍 素 GA; 用 显 微 注射 的 方法 时 人 捕 粉 层 原 生 质 体 细 胞 内 不 
能 诱导 淀粉 酶 的 合成 .但 是 将 这 些 细胞 培养 在 含 GA 的 培养 滚 中 却 可 以 诱导 a 淀粉 酶 的 合成 ,这 
说 明 赤 霉 素 作为 激素 信号 的 感受 部 位 存在 于 细胞 质 慌 上 。 

(二 ) 亦 替 素 信号 传递 的 两 条 途径 

示 霉 素 诱 导 糊 粉 层 水 解 酶 的 合成 和 分 泌 这 两 个 过 程 中 , 可 能 分 别 有 不 同 的 信和 号 传递 途径 参与 。 
其 中 参与 未 夫 素 诱导 初始 反应 基因 GAMYB 表达 的 信号 传递 途径 是 ctxMP 依赖 途径 ;而 参与 未 霉 素 
诱导 coc 淀粉 酶 分 泌 的 信号 传递 是 Ca - 镍 调 素 依 赖 途 径 (图 13-4) 。 

1. Ca+ -征调 素 依 赖 途径 

未 老 素 和 受 体 结合 后 , 首先 激活 了 质 膜 上 的 G 和 蛋白。 实验 表明 ,用 能 够 促进 G 蛋白 上 GDP/GTP 
交换 的 Mas7 短 肽 处 理 糊 粉 层 细胞 ,能 促进 «- 淀 粉 酶 的 合成 和 和 分泌, 但 是 用 重 白 上 GDP/AGTP 交换 
抑制 剂 GDP-PS 处 理 , 旭 抑制 GA, 诱导 的 a- 演 粉 酶 合成 和 分 小 。 沪 实验 说 明 赤 夫 素 和 受 体 结合 后 的 
信和 号 传递 链 有 G 蛋白 的 参与 (有 关 G 蛋白 的 内 容 参 见 第 十 八 章 )。 

钙 离 子 是 动 植物 细 胸 中 重要 的 第 二 信使 (参见 第 十 八 章 )。 实 验 表 明 , 人 在 未 霉 素 诱导 oa- 淀粉 酶 全 
成 和 分 刻 的 信和 导 传 递 过 程 中 , 征 离 子 及 钙 调 素 都 扮演 着 重要 的 角色 。 杰 霉 素 处 理 可 以 在 1 一 上 小 时 内 
提高 糊 粉 层 细 胞 质 内 的 Ca** 水平, 同时 在 2 小 时 内 将 细胞 内 的 钙 调 素 水 平 提高 2 倍 , 这 些 效应 都 发 生 
在 a- 淀粉 紫 合 成 和 分 泌 之 前 。 但 是 如 果 在 糊 粉 层 细 胞 温 育 液 中 除去 Ca ,不 仅 会 抑制 胞 内 Ca 水 平 
的 升 高 ,而 且 会 抑制 -淀粉 酶 的 分 溢 。 用 显 微 注射 的 方法 将 钙 离 子 荧光 染色 剂 注 人 细胞 ,再 用 激光 共 
聚焦 显微镜 观察 ,发 现 杰 去 素 诱 时 的 钙 离 子 水 平 的 增加 主要 集中 在 质 腊 附近, 上述 实 验 结果 不 避 证 明 
钙 离 子 及 钙 调 素 参 与 了 赤 堆 素 的 信号 传递 链 ,而 且 吉 能 与 示 霉 素 诱 导 合 成 的 a 淀粉 酶 的 分 溢 有 关 。 

2. cGMP 途径 

cGMP 和 cAMP 一 样 ,在 动 植物 细胞 内 起 着 第 二 信使 的 作用 ,例如 cGMP 参与 光敏 素 诱导 基因 表 
达 的 信和 号 传递 。 赤 和 霉 素 处 理 糊 粉 层 细胞 约 1 小 时 后 ,细胞 内 cCrMP 水 平 有 一 个 瞬时 的 升 高 过 程 , 乌 苷 
酸 环 化 酶 (guanyiyl cyclase, 催 化 GTP 形成 cGMP 的 酶 ) 抑 制剂 会 阻 抑 赤 震 素 诱 导 的 we- 淀粉 酶 合成 和 
分 涪 ; 但 是 外 源 添加 cGMP 可 以 克服 这 种 抑制 。 所 以 ,cGMP 参与 了 本 霉 素 诱导 a- 淀粉 酶 合成 和 分 滋 
的 信号 传递 过 程 。 

示 霉 素 诱导 a- 淀 粉 酶 的 合成 和 分 泌 的 过 程 中 ,可 能 分 别 有 不 同 的 信号 传递 途径 参与 ， 其 中 参与 
赤壁 素 诱导 初始 反应 基因 GAMYB 表达 的 信和 号 传递 途径 是 cGMP 依赖 途径 ; 而 参与 亦 霉 素 诱导 a- 尝 
粉 酶 分 泌 的 信号 传递 是 Ca: ' - 钙 调 素 依 赖 途 径 ， 

(三 ) oa- 淀粉 酶 基因 表达 的 调节 机 制 

赤 去 素 诱 导 的 淀粉 酶 的 合成 是 从 转录 水 平 开 始 的 , 即 授 过 诱导 «- 淀 粉 酶 基因 的 转录 促进 a- 淀 
粉 酶 mRNA 的 合成 ,从 而 增加 细胞 中 淀粉 酶 活性 的 。 利 用 同位 素 标 记 氨 基 酸 饲 咀 糊 粉 层 细胞 进行 
的 实验 证 明 ,未 霍 素 诱导 的 a- 淀 粉 酶 合成 是 从 头 合成 (de novo synthesis)《 即 从 氮 基 酸 开始 的 合成 )， 
而 不 是 激活 既 存 «淀粉 能 的 活性 ;转录 抑制 剂 或 翻译 抑制 剂 可 以 是 阻 但 GA; 诱导 的 a- 淀粉 酶 合成 ， 
也 说 明 赤 霉 素 诱导 e- 淀 粉 酶 合成 是 从 转录 水 平 进行 的 。 利 用 -淀粉 酶 基因 的 [Pj] cDNA 探 针 和 
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降解 胚乳 中 的 淀粉 


图 13-4 未 移 素 诱导 焕 粉 层 水 解 酶 的 合成 和 分 泌 的 过 程 (Taiz & Zeiger 1998) 
图 中 的 数字 表示 信号 传递 途径 中 的 反应 顺序 。 
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xorlthern 杂交 法 证 实 杰 霉 素 处 理 吕 以 大 旺 度 提 启 所 淀粉 酶 证 RNA 水 平 。 
1， 赤 老 素 启动 子 反 应 复合 体 

在 “- 演 粉 酶 基因 及 其 诱导 的 研究 中 ,人 们 为 了 检测 方便 ,将 a 淀粉 酶 基因 的 启动 子 分 离 出 来 与 一 
些 报告 基因 ,如 请 葡萄糖 此 酸 酶 (Hglucuronidase ,GUS) 基因 整合 ,构建 成 含 淀粉 酶 基因 启动 子 的 
壤 合 某 因 .该 基因 专 达 形成 的 GUS 可 以 催化 底 物 X-gluc 形成 蓝 色 沉 演 物 , 可 用 来 进行 基因 表达 的 
鉴定 。 将 这 种 人 工 构建 的 基因 导 人 糊 粉 层 细 牙 后 ,其 表达 党 GAs 的 调节 。 











开 要 囊 响 应 元 件 (GARE) 
0Q- 深 粉 轿 基因 
DA ul 3 
Pyrimidine TAACAAA TATCCAC TATA 
b box box 
1 | 转录 起 娘 点 
未 需 素 响应 复 台 体 {GARC) 


图 13-5 a- 淀粉 酶 基因 启动 了 的 结构 框图 (Taiz 六 Ferger 1998} 


利用 上 述 苇 基因 糊 粉 层 细 网 进行 x- 淀粉 酶 基因 启动 子 删除 分 析 实 验 发 现 ,与 GA 诱导 活性 紧密 
相关 的 碱 基 序 列 位 十 基因 转录 起 始点 上 游 200 一 300 碱 基 对 之 间 ( 周 13-3)。 这 些 与 GA 诱导 活性 密 
切 相 关 的 序列 被 称 为 赤 霉 素 响 应 元 件 (和 ibberellin response element ,GARE)。a- 淀 粉 酶 基因 启动 子 
中 包含 三 种 GARE, TAACAAA 盒 .TATCCAC 盒 和 CATCTTTTCZT 盒 。 这 三 个 短 序 列 颌 在 一 起 








a - 注 粉 醇 基 因 DNA 片 段 构成 赤 考 素 响 应 复合 体 Cgibberellin response complex， 
- GARC) ,它们 在 启动 子 内 的 位 置 .版 序 和 定向 在 各 种 谷 
从 下 列 材 料 中 提取 的 本 白质 : . 
人 类 植物 中 是 高 度 保守 的 。GARC 是 实现 杰 霉 素 诱导 所 
(二 人 二 曲靖 得 导 必需 的 启动 子 构造 ,如 果 这 三 个 无 件 任何 一 个 发 生 了 突 
(D) GA, 姓 理 的 糊 粉 层 变 ,GA; 诱导 基因 表达 的 能 力 者 会 大 大 降低 ,所 以 完全 
对 果 的 未 芍 素 感受 能 力 需 昌 这 二 个 GARE 的 协同 作用 。 
一 一 人 一 
(A) {B) (C} D) 2. 赤 回 索 诱 导 转 录 因 子 的 合成 


一 一 电 该 时 关 胶 上 料 点 东 霉 素 诱 导 a- 淀粉 酶 基因 的 表达 过 程 中 ,有 一些 特 
异 的 转录 因子 参与 。 所 谓 转录 因子 ,就 是 与 基因 转录 的 
调控 部 位 结合 的 化 白质 ,或 称 DNA 结合 蛋白 ,起 促进 或 
( 避 让 席 隆信 ) 抑制 基因 转录 的 作用 。 赤 花 素 诱导 全 成 能 与 "淀粉 本 
基因 调节 区 特异 结合 的 DNA 结合 蛋白 ,启动 -淀粉 酶 
基因 的 转录 ,从 而 促进 "淀粉 酶 的 合成 。 

电 该 分 表示 需 素 诱导 合成 的 DNA 结合 恒 白 是 一 种 被 称 作 
MYB 的 蛋白 ,是 一 种 与 生长 发 育 具 月 密切 关系 的 转 刺 
因子 。MYB 的 mRNA 能 被 GA。 诱导 产生 , 府 且 这 种 
诱导 发 生 在 a 淀粉 杉 mRNA 被 诱导 产生 之 前 , MYB 
术 拉 结合 的 DXA mRNA 的 合成 不 被 蛋白 质 合成 抑制 剂 放 线 菌 酮 所 抑制 ， 

所 以 MYB 基因 是 赤 霉 素 的 初级 反应 基因 (图 ]3-6)。 
赤 霉 素 诱 导 的 MYB 蛋白 (GA-MYB) 能 与 杰 霜 素 
图 13-6 ”利用 * 泳 动 差异 分 析 * 方 法 鉴定 亦 霓 素 笑 响应 元 件 上 的 TAACAAA 序列 结合 ,并 且 诱 导 a- 淀 粉 
中 淀粉 酶 基因 表达 过 程 中 DNA 结合 看 自 的 示 ” 酶 mRNA 的 合成 。 双 基因 转化 的 糊 粉 层 细 胞 可 以 证 实 
意图 (Taiz & Zeiger 1998) 这 个 结论 。 质 请 双 基 因 转 化 ,就 是 ,四 将 GA-MYB 基因 
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与 组 成 型 表达 启动 子 整 合 ,使 其 在 无 GA 诱导 的 条 件 下 仍然 能 表达 ;四 将 淀粉 酶 基因 的 启动 于 与 
GUS 基因 整合 。 最 后 把 两 种 基 央 同时 导 人 机 粉 层 细胞 ,发 现在 无 赤 每 素 诱导 的 条 件 下 ,细胞 内 可 以 合 
成 GUS, 即 使 添加 GA 也 不 能 促进 GUS 活性 的 进 - - 步 提高 。 该 实验 证 明 GA-MYB 可 以 单独 庄 导 a 
淀粉 广 基 因 的 表达 。 和 作为 赤 雷 素 初 纵 反 应 某 因 GA-MYB 基因 相 比 ,ce 淀粉 酶 基因 表达 较 晚 ,而 且 受 
放 线 菌 柄 的 抑制 ,应 属于 赤 害 素 的 次 级 朗 应 某 因 ,或 称 晚期 基因 。 

由 上 述 内 容 可 以 大 黎 总 结 出 赤 坪 素 诱 导 精 粉 层 细胞 s 淀粉 槛 合成 的 分 子 机 理 ( 图 13-4) 。 赤 需 素 
和 细胞 质 膜 上 的 受 体 结合 ,通过 由 膜 上 G 蛋白 介 导 的 信号 传递 系统 ,活化 了 细胞 既 存 的 活化 因子 ,该 
活化 因子 进入 核 内 和 GA-MYB 基因 的 掉 制 子 结合 ,使 C4MYB 基因 脱 蛆 排 ,合成 GA-MYB 重 日 。 
合成 的 MYB 量 白 和 严 洽 粉 酶 基因 居 动 子 上 的 赤 霉 素 响 应 元 件 结合 ,诱导 淀粉 酶 mRNA 的 合成 ,最 
后 道 过 翻译 加 工 合成 "淀粉 酶 ,并 分 洲 到 肘 乳 中 发 挥 作用 。 


二 、 赤 替 崇 促进 细胞 伸 长 和 分 裂 的 机 制 


赤 竹 索 可 以 在 极 低 的 浓度 下 发 挥 生 理 调节 效应 ,例如 0.1 ng/L 的 GA; 就 足以 刺激 万 此 或 水 稻 幼 
苗 的 伸 长 生长 。 这 意味 车 植物 细胞 内 存在 着 有 效 的 赤 替 素 信 号 传递 和 放大 系统 ， 


(一 ) 赤 霉 素 促 进 细 胞 分 裂 和 细胞 伸 长 


赤 零 素 促进 纺 胞 分 裂 和 细胞 伸 长 的 生理 现象 表现 好 典型 的 是 在 矮 化 植物 和 莲座 植物 上 , 兵 次 , 订 
霜 素 刺激 双子 叶 植 物 上 肛 钠 伸 长 生长 和 禾 本 科 植 物 的 居间 分 生 组 织 分 裂 和 生长 的 后 理 效 应 也 非常 暴 
型 。 

洪 喜 索 不 仅 促 进 细胞 的 伸 长 生长 ,而 旦 也 促进 细胞 的 分 裂 。 例 如 , 赤 替 素 在 促进 驴 豆 茎 节 伸 长 的 
局 时 ,和 对 照相 比 ,也 增加 了 葵 节 细胞 的 数目 : 赤 需 素 可 以 显著 提高 莲座 植物 亚 顶 端 分 生 组 织 细胞 有 
经 分 询 的 活性 。 叉 如 , 杰 霜 素 对 深水 水 稻 (deepwater rice) 蔡 节 生 长 的 促进 作用 非常 显著 ,主要 是 因为 
东 雷 素 促 进 了 深水 水 称 茎 节 居 间 分 生 组 织 的 细胞 分 裂 活性 和 伟 长 速度 ， 

赤 菌 素 是 通过 增加 细胞 壁 的 伸展 性 来 促进 细胞 伸 长 牛 长 的 ,但 是 赤 霉 素 促进 细胞 伸 长 生长 与 生 
长 素 有 许多 不 同 ,首先 没有 细胞 壁 酸 化 现象 ;其 次 赤 考 素 对 细胞 伸 长 生长 促进 的 迟滞 期 较 长 ,如 对 栈 
豆 共 要 2~3 小 时 (生长 素 需 10~-15 分 钟 ) ,这 说 明 亦 老 素 对 细胞 壁 伟 展 性 的 影响 方式 与 生长 素 不 同 。 

有 许多 关于 亦 霉 素 增加 细胞 壁 伸展 性 机 制 的 假说 ,但 都 不 是 十 分 确切 。 节 近 的 研究 认为 , 赤 霉 素 
对 细胞 壁 伸展 性 的 增加 , 与 它 能 促进 细胞 壁 中 的 木 葡 聚 猜 内 粮 基 转移 酶 (xyloglucan endotransglyco- 
sylase,XET) 活 性 密切 相关 。XET 在 各 种 植物 组 织 中 广泛 存在 , 它 从 分 子 链 的 内 部 水 解 木 葡 聚 糖 , 并 
将 水 解 的 木 昔 素 糖 片断 转移 到 另外 一 个 木 葡 聚 糖 的 末端 。 所 以 XET 其 有 重组 细胞 态 基 质 分 子 的 能 
力 , 可 以 增加 纺 胞 壁 的 舒展 性 。 生 长 素 与 XET 活性 之 间 没 有 明显 关系 ,所 以 赤 老 素 诱 导 XET 活性 的 
增加 是 赤 霉 素 的 特异 作用 。 

XFT 增加 细胞 收 的 伸展 性 可 能 是 它 增加 了 细胞壁 对 扩张 蛋白 的 透 性 。 已 知 扩 张 蛋 白 是 一 种 细 
胞 上 壁 蛋白 ,在 酸性 条 件 下 可 以 弱化 细胞 壁 多 糖 之 间 的 毛 键 。 根 据 这 个 观点 , 赤 霍 素 和 午 长 素 企 促进 组 
胞 伸 长 生长 过 程 中 是 协同 作用 的 关系 , 即 赤 老 素 诱导 XET 酶 的 活性 增加 ,改善 了 细胞 壁 对 扩张 重唱 
的 租 性 ,使 大 量 的 扩张 蛋白 进入 细胞 壁 ; 生 长 泰 促进 质子 的 分 洲 , 酸 化 细胞 壁 环境 ,活化 扩张 蛋白 ,使 
细胞 壁 的 伸展 性 得 到 促进 。 


(二 ) 调节 居间 分 生 组 织 细胞 的 细胞 周期 


赤 霉 素 对 细胞 分 裂 的 调节 在 深水 水 称 的 居间 分 生 组 织 中 研究 得 比较 透彻 。 沥 水 诱导 水 称 某 节 忆 
焰 的 大 量 合成 和 脱落 酸 水 平 的 下 隆 , 由 于 ABA 是 赤 霉 素 的 持 抗 剂 ,所 以 ABA 水 平 的 下 降 使 过 三 对 区 
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霉 喜 的 反应 喝 敏 感 。 东 堆 素 合成 抑制 剂 会 抑制 流水 诱导 的 水 称 蔡 节 生 长 ,外 源 GA 处 理会 在 韭 淹 水 
条 件 下 促进 水 稻 某 节 牛 长 ,这 些 实验 结果 说 明 赤 霜 素 是 调节 滤 水 水 称 上 节 生 长 的 主要 激素 。 

通过 分 析 GA 处 理 对 深水 水 稻 居 间 分 生 组 织 内 细胞 周期 的 影响 ,得 出 如 下 结论 : 杰 起 素 首 先 诱导 
细胞 的 偶 长 生 扩 ,然后 诱导 细胞 进行 分 裂 ， 也 就 是 说 ,本 替 素 通过 细 肪 体积 的 扩大 .诱导 Gs 期 的 分 生 
细胞 进入 M 期 , 赤 走 素 诱 导 细 胞 分 像 是 赤 霉 素 你 进 细 胞 伸 长 生长 的 间接 效应 

我 们 知道 细胞 周期 各 阶段 的 过 渡 是 受 依 赖 于 细胞 周期 便 白 5( 亦 称 周 期 素 ) 的 蛋白 激酶 (cyclin de- 
pendent protein kinase, CDK) 调 节 的 。 赤 器 素 促进 水 称 拓 间 分 生 组 织 细胞 从 Gs 期 向 M 期 的 过 滤 是 
册 为 它 促进 了 其 中 的 CDC2 基因 的 表达 ,而 旦 还 促进 了 了 有丝分裂 特异 的 周期 素 (eyeclin) 基 因 的 表达 。 
研究 还 发 现 . 亦 埠 素 处 理 可 以 促进 CDC? 活化 激酶 (CDC2 activating kinase ,CAK) 的 表达 ,CAK 通过 
磷酸 化 反应 激活 CDC2. 看 来 杰 和 素 诱导 水 稳 共 节 居 间 分 生 组 织 细胞 的 分 匀 和 和 CDK 系统 是 其 有 密切 
关系 。 





第 三 节 细胞 分 裂 素 
一 、 细 胞 分 裂 素 的 受 体 


已 知 的 细胞 分 裂 素 受 体 可 以 分 为 两 大 类 型 ,一 类 是 细胞 质 受 体 (cytosolic receptor) , 另 一 类 是 质 
膜 受 体 。， 下 面 分 别 介绍 关于 这 两 类 受 体 的 经 典 研 究 ， 

莫斯科 俄国 科学 院 的 Kulaeva 从 大 麦 幼 前 肽 芽 鞘 内 提纯 出 一 种 67kDa 的 蛋白 质 ,与 玉米 素 具 有 
高 度 的 亲 和 和 性 和 特异 性 ,所 以 称 为 玉米 过 结合 蛋白 (zeatin-binding protein,ZBP)。ZBP- 玉 米 素 结合 
可 以 促进 RNA 育 合 酶 tRNA polymerase 1) 和 RNA 宗谷 酶 开 活 性 ,同时 提高 了 核糖 体 RNA 和 蛋白 
质 编 色 基因 的 转录 。 但 是 ZBP 的 这 种 对 转录 活性 的 提高 对 各 种 基因 具有 普遍 性 ,很 难 解释 细胞 分 裂 
素 对 特异 基因 表达 的 促进 。 所 以 细 鹏 分 裂 素 请 导 特 蜡 基因 的 表达 可 能 还 存在 着 其 他 途径 。 

关于 细胞 分 殊 案 受 体 的 另 一 研究 是 日 本 大 了 版 大 学 的 Tatsuo Kakimoto 进行 的 。 他 利用 一 种 称 作 
“激活 标 签 ”(activation tagging) 的 基因 .T 程 技术 筛选 在 无 细 胸 分 裂 素 培养 基 上 也 能 变 绿 ,分 裂 增殖 和 
产生 不 定 芽 的 氢 南 并 意 伤 组 织 突变 体 。 在 得 选 了 5 万 个 经 过 “激活 慰 记 ”的 愈 伤 组 织 样品 后 ,获得 了 86 
种 可 以 满足 上 述 条 件 的 罕 变 体 ,其 中 4 种 被 TDNA 标记 的 基因 是 相同 的 基因 ,被 命名 为 CKI (cyto- 
kinin indebendent 1), 

CK 了 基因 编码 一 种 与 ETR1 基因 编码 的 乙 坚 受 体 (参见 本 章 第 五 节 ) 非 常 类 似 的 蛋白 质 , 其 蛋白 
氨基 酸 序列 完全 符合 目前 发 现 的 受 体 二 元 调节 系统 模型 (参见 第 十 八 章 ) ,其 中 含有 一 个 组 氨 酸 激酶 
结构 域 。 由 于 ETR1 和 蛋白 已 经 确定 是 乙烯 受 蛋 ,CKI]1 蛋白 与 ETR1 蛋白 的 这 种 类 似 性 ,说 明 CKI1 
蛋白 极 有 可 能 是 细胞 分 裂 素 的 受 体 。 

研究 还 表明 ,与 ZBP 不 同 的 是 ,CKIL 分 布 在 质 膜 上 ,所 以 CKI]1 不 可 能 像 2BP 一 样 直接 影响 基因 
的 转录 过 程 ,而 是 通过 激发 一 系列 的 信号 传递 系统 来 诱导 其 生理 反应 的 。 


二 、 细 胞 分 裂 素 诱 导 基 因 


首先 对 细胞 分 裂 率 处 理 样 品 和 无 细胞 分 裂 素 处 理 样 品 组 织 cDNA 文库 的 构建 ,通过 示 差 杂交 / 扣 
除 杂交 法 (differential or subtractive hybridization) 可 以 确定 细胞 分 裂 素 诱导 基因 的 存在 。 例 如 在 大 
豆 悬 浮 增 养 细胞 内 ,细胞 分 裂 素 处 理 可 灸 在 4 个 小 时 内 使 20 种 不 同 的 mRNA 增加 2 一 20 倍 ;其 中 一 
个 称 为 CINL 的 mRNA 可 以 被 10-8 moliL 的 6- 某 氨 基 味 叭 (benzylarminopurineyBADPI) 诱 导 增 加 20 
倍 , 研 究 发 志 这 些 细胞 分 裂 素 诱导 基因 中 ,CIMI 编码 一 种 类 似 花 粉 过 敏 原 的 蛋白 质 ; 还 有 另外 两 种 
mRNA 编码 核糖 体 绩 白 。 这 些 基 因 的 诱导 不 受 蛋 白 合 成 抑制 剂 放 线 蓝 一 的 抑制 ,所 以 是 细胞 分 型 素 
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的 初期 反应 基因 (早期 基因 ) 。 

-- 个 最 册 型 的 细胞 分 型 素 泛 导 基因 是 俏 酸 还 原 酶 基因 。 俏 版 还 原 蓝 是 植物 所 同化 代谢 过 程 中 重 
要 的 酶 (参见 第 五 章 )。 黄 化 幼苗 见 光 后 从 蜡 养 状态 灾 为 自 养 状态 时 , 核 基因 编码 的 硝酸 还 原 酶 和 叶 
绿 体 基 因 编 码 的 亚 硝 酸 还 原 了 畴 ,以 及 其 他 氮 同 化 代谢 所 需 的 酶 类 部 会 被 光 所 诱导 。 细 胞 分 裂 素 可 以 
取代 光照 条 件 诱导 黄 化 大麦 叶片 庆生 硝酸 还 原 酶 , 闻 时 伴随 着 确 酸 还 原 酶 mRNA 水 平 的 增加 ,因为 
转录 捉 制 剂 和 翻译 抽 制 剂 都 会 阻碍 细胞 分 裂 素 对 硝酸 还 原 酶 的 诱导 ,所 以 可 以 推论 细胞 分 裂 素 是 通 
过 对 转录 过 程 的 控制 诱导 硝酸 还 原 阴 合 成 的 。 

有 资料 表明 细 胸 分 烈 素 还 可 以 在 转录 后 水 平 (postrtranscriptional step) 对 基因 表达 进行 调控 。 
例如 用 细胞 分 裂 素 处 再 避 光 条 件 下 生长 的 浮 薄 5CLepmmau gibba) ,可 以 使 Rubisco 小 亚 基 mRNA 和 和 集 
光 和 蛋白 系统 I 中 的 叶绿素 结合 蛋 所 (LHCE)mRNA 水 平 升 高 5 倍 , 人 是 对 转录 活性 的 提高 却 只 有 
50%% ,所 以 细胞 分 裂 素 有 可 能 是 通过 抑制 mRNA 降解 增加 细胞 内 mRNA 水 平 的 。 

三 、 细 胞 分 裂 素 的 信号 传递 途径 

在 植物 激素 信和 号 传递 途径 的 研究 中 ,大 晤 应 用 的 植物 材料 是 濑 素 反 应 谈 陷 的 突变 体 ,细胞 分 裂 娄 
信号 传递 途径 的 研究 也 不 例 和 外。 但 是 比较 起 来 ,细胞 分 裂 素 信号 和 传递 途径 研究 进展 相对 较 慢 。 

所 谓 激 素 反 应 缺 阶 突 变 体 (或 称 油 素 不 敏感 突变 体 ) ,是 那些 在 足以 引起 野生 型 植株 变 仿 反应 的 
灌 素 浓度 下 仍然 能 够 正常 生长 的 突变 体积 株 , 有 人 和 饰 选 了 五 种 这 样 的 拟 南 并 细胞 分 裂 索 反应 谈 陶 突 
变 体 ,这 五 种 突变 体 的 变异 者 发 生 在 同一 个 基因 上 , 基 如 KRI 《cytokinin resistant 1) 基 因 。ckri 突变 
体 对 细胞 分 裂 素 不 敏感 ,例如 用 细胞 分 型 素 处 理 暗 条 件 下 培养 的 野生 型 拟 南 芥 黄 化 幼苗 ,会 搞 制 根 和 
上 上 胚 轴 的 伸 长 生长 (图 12-30) ,但 是 细胞 分 裂 素 处 理 ckri 罕 变 体 不 表现 上 述 抑制 效果 。 有 趣 的 是 
ckrl 突变 体 同时 也 是 乙烯 不 敏感 突变 体 ,能 够 抵抗 乙烯 外 理 对 拟 南 芥 黄 化 幼苗 的 根 和 上 有 凸 轴 伸 长 牛 
长 的 抑制 作用 。 实 际 上 , 细 胸 分 型 素 能 够 诱导 乙 电 产生 ,而 且 乙烯 的 发 生 量 与 细胞 分 烈 素 处 理 剂量 呈 
正 相关 。 进 一 步 的 分 析 发 现 ,CKRI 基因 是 乙烯 反应 基因 EIN2 基因 ( 见 本 章 第 五 节 ) 的 等 位 基因 。 
这 些 实验 结果 表明 细胞 分 裂 素 和 乙烯 共享 一 条 信和 号 传递 途 符 ,至 少 它们 的 信号 传递 途径 中 的 某 些 组 
分 是 共享 的 。 前 述 的 细胞 分 裂 素 受 体 蛋 白 与 乙烯 受 体 和 蛋白 类 似 的 事实 也 表明 两 种 激素 的 信号 传递 途 
径 可 能 是 类 似 的 。 

另外 一 个 拟 南 芥 宽 变 体 cyrl (eytokinin response 1) 的 变异 可 能 也 发 生 在 细胞 分 裂 素 信 号 传递 链 
上 。 和 上 述 的 c&zrl 突变 体 类 似 , 细 胞 分 裂 素 对 cyri 根系 生长 抑制 活性 比 对 野生 型 的 抑制 活性 低 10 
倍 。 但 是 和 ck] 不 同 的 是 ,cyrl 不 是 乙烯 或 其 他 激素 的 不 敏感 突变 体 ,而 目 ckrl 突变 体 除了 对 细胞 
分 列 素 不 敏感 之 外 ,其 他 表 型 几乎 与 野生 型 相同 ;而 cyrj 突变 体 如 果 不 培养 在 含 外 源 细 胞 分 裂 素 的 
基质 上 ,就 会 表现 严重 的 发 育 畸 形 。 这 说 明 CYRI 基因 可 能 编码 一 种 细胞 分 裂 素 信号 传递 链 上 -种 
重要 的 蛋白 质 , 影 响 细 胞 分 裂 素 调节 的 多 种 生理 幼 能 。 

和 其 他 激素 (如 赤 震 素 ,脱落 酸 等 ,参见 本 章 相 关内 容 ) 的 信 生 传递 途径 的 情况 类 似 ,Cas 作为 第 
二 信使 ,也 是 细胞 分 型 素 信 和 导 传 递 途 径 的 重要 组 分 。 例 如 在 苦 花 植物 戎 号 夫 ( 了 uaaria hygrometrica ) 
填 分 化 的 研究 中 ,发 现 细 胞 分 构 素 处 理 可 以 大 幅度 增 如 冀 状 细胞 (可 以 分 化 为 荐 ) 内 的 Cas+ 浓度 ,同时 
促进 芽 的 分 化 ;如 果 在 无 Ca 的 基质 上 , 芽 的 分 化 会 受到 抑制 ; 辆 离子 载 体 A23187 处 理 可 以 代替 细 
胞 分 裂 素 促进 芽 的 分 化 。 有 研究 表明 ,细胞 分 烈 素 叮 以 调节 质 腊 上 的 钙 离 子 通道 对 钙 离 子 的 通 透 性 ， 
利用 显 微 注射 和 激光 共聚 焦 显 微 镑 观察 发 现 细胞 分 裂 素 处 理 可 以 在 10 分 钟 内 诱导 紫 首 鞍 根 毛 组 胞 
的 质 膜 发 生 超 极 化 ,并 件 随 着 胞 质 钙 离 子 浓度 的 快速 增加 。 这 些 实验 结果 充分 说明 在 细胞 分 裂 素 信 
导 传 递 途径 中 , 钙 离 子 是 非常 重要 的 信使 , 它 可 能 与 细胞 内 的 钙 凋 素 一 起 发 挥 生理 调节 作用 。 
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第 四 节 脱 落 酸 


脱落 酸 参 与 许多 牛 理 过 程 的 调节 ,其 中 有 类 似 种 子 成 熟 等 长 期 过 程 ,也 有 类 似 气 孔 关 闭 等 短期 过 
程 。 对 于 长 期 生理 过 程 ,肯定 有 脱落 酸 诱导 基因 的 参与 :而 快速 的 生理 反应 可 能 是 脱落 酸 诱导 的 质 腊 
两 侧 的 离子 流动 的 结果 ;但 是 无 论 基 因 诱 导 还 是 离子 流 控 制 ,都 需要 脱落 酸 的 信号 传递 过 程 , 即 脱落 
酸 与 受 体 结合 ,诱导 包括 第 二 信使 参与 的 信号 传递 和 放大 过 程 。 近 年 来 关于 脱落 酸 作用 的 分 子 机 制 
的 研究 取得 显著 的 进展 .本 凶 将 简要 地 介绍 关于 脱落 酸 受 体 ,脱落 酸 信号 传导 和 脱落 酸 诱导 基因 等 广 
面 的 研究 情况 。 








一 、ABA 调节 气孔 运动 的 分 子 及 生理 机 制 
(一 ) 脱落 酸 的 胞 内 和 胞 外 受 体 
脱落 酸 调节 气孔 运动 的 机 理 借 型 如 图 13-7 所 示 。 
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图 13-7 ABA 调节 气孔 运动 的 机 理 模 型 (Taiz & Zeiger 1998) 
中 ABA 和 质 膜 上 的 受 体 结合 :也 有 可能 与 存在 细胞 质 内 的 受 栖 结合 。ABA 与 受 体 的 结合 将 局 活 下 游 的 信号 改 递 途径 ; 吕 ABA 诱 
导 腊 上 钙 离 子 通 道 的 开放 , 灌 活 了 尺 型 C1- 通道 的 活化 , 话 导 质 腊 的 快速 去 极 化 反应 ;全 质 膜 的 快速 去 极 化 促进 了 S 型 C1- 通道 的 
开放 , 进 , - 步 延 长 和 加 速 质 膜 的 去 极 化 过 程 , 外 ABA 诱导 1Ps 的 生成 ,四 IP; 诱导 流 泡 上 钙 离 子 通道 的 开放 ,使 液 泡 内 钙 离子 释放 
到 山腰 质 内 ;侨胞 质 鲁 离子 浓 宏 的 增加 剖 活 CI 通道 的 开放 ,同时 抑制 内 向 的 人 + 通道 ,这 种 阴离子 的 净 谢 出 使 质 膜 的 去 极 化 得 到 
进一步 的 加 强 和 维持 ;名 ABA 刺激 胸 内 pH 升 商 : 者 胞 内 pH 升 高 活化 外 向 KK+ 通道 , 促进 玉 ~ 的 外 流 ， 上 上述 过 程 导致 保卫 网 胞 及 
还 下 降 ; 气 筷 美 闭 。 
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实验 表明 脱落 酸 同 时 具有 胞 内 和 胞 外 两 类 受 体 。 例 如 用 同位 素 标 记 的 脱落 酸 进 行 的 实验 发 更 ， 





脱落 酸 只 


commetina) 吓 片 的 保卫 细胞 内 ,使 胞 内 ABA 少 度 达到 50~ 


与 保卫 细胞 质 膜 的 外 表面 结合 ,利用 显 微 注射 的 方法 直接 将 ABA 导入 迷 圳 草 (Spiderwwort 


200pmol/L; 远 远 超 过 外 源 施 用 时 话 导 气 


扎 关 闭 所 需 的 脱落 酸 水 平 , 但 是 发 现 细 胞 内 的 ABA 对 气孔 关闭 没有 影响 ;在 脱落 酸 抑制 赤 需 素 诱导 
x- 证 粉 酶 合成 的 实验 中 ,也 发 现 直接 注 人 细胞 内 的 脱落 酸 不 抑制 未 老 素 对 -淀粉 酶 的 诱导 。 上 述 实 


验 结果 表明 ,脱落 酸 的 受 体 存在 于 细胞 质 膜 表 库 。 


但 是 在 上 述 ABA 显 微 注射 实验 中 ,注入 的 脱落 酸 有 可 能 被 降解 ,或 者 因为 注射 造成 的 细胞 伤害 





抑制 了 生理 反应 的 产生 ,导致 胞 内 ABA 不 能 发 挥 激素 作用 。 
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针对 这 些 问题 ,有 入 设计 了 一 种 第 化 ABA 
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图 13-8 光 解 性 “ 艇 化 *ABA 注射 位 呈 草 叶片 保卫 细胞 可 以 诱导 气孔 关闭 (Yaiz && Zeiger 1998) 
[省 解 性 ,{D) 非 光 解 性 第 化 ABA 的 结构 ;(C) 注 射 人 第 化 ABA, 恢 复 30 分 钟 后 ,记录 党 外 照射 前 后 各 30 分 钟 的 气孔 直径 变化 
击 线 ;IDD 较量 草 叶 片 气孔 , 注 人 光 解 性 汽化 ABA ,紫外 照射 前 10 分 钟 ! (E) 紫 外 照射 后 30 分钟 ;CF)10pmoliL 壳 梭 孢 素 (fusteoe- 


cim 处 理 1 小 时 , 气 


孔 张 开 。 过 检 孢 案 能 够 活化 质 膜 上 的 H+-ATPase, 刺 油气 孔 开 张 。 这 表 雪 气孔 保卫 细胞 没有 受到 显 微 注射 
和 紫外 照射 的 损伤 。 
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‘caged ABA)( 图 13-8A) ,包装 脱落 酸 设 有 生物 活性 ,但 是 可 以 被 短暂 的 紫外 关照 诱 发 光 解 (photoly- 
sis) , 靶 放 出 活性 脱落 酸 。 借助 这 种 包装 脱落 酸 , 可 以 人 为 地 控制 脱 蒂 酸 在 细胞 内 部 的 释放 。 作 为 对 
照 , 研 究 者 又 设计 丁 非 光 解 的 包装 脱落 酸 ( 图 13-8B) 。 

将 上 述 两 种 包装 脱落 酸 通 过 显 微 注射 导 人 人 鸯 中 草 (Commeiina) 的 保卫 细胞 内 ,经 过 30 分 钟 的 恢 
复 后 用 紫外 光照 射 30 秒 .结果 发 现 巨 处 理 和 和 非 光 解 包装 脱落 酸 处 理 的 对 照 没 有 气 扎 关 闭 现 象 ,而 光 
解 性 包装 脱落 酸 的 处 理发 生 了 气孔 关闭 。 这 个 实验 结果 表明 胞 内 ABA 可 以 诱导 脱落 酸 相 应 的 牛 理 
作用 ,因而 可 能 存在 着 胞 内 的 ABA 受 体 、 

(二 ) 脱落 酸 调 节气 孔 运 动 的 信号 传递 途径 

如 图 13-7 所 示 ,脱落 酸 调 节气 孔 运 动 的 信号 传递 是 多 途径 的 。 这 个 过 程 涉及 到 Ca . 胞 内 pH， 
蛋白 磅 酸化 和 去 磷酸 化 反应 等 。 
T，Caa+ 与 IP; 

脱落 酸 处 理 保 了 荆 细 腊 诱 导 的 亏 始 反应 是 保卫 细胞 质 膜 的 去 极 化 Cdepolarization) 反 应 ,这 是 出 于 
大 量 胞 内 阴离子 通过 质 弄 上 的 阳离子 通道 fanion channej) 流 出 的 结果 。 在 去 极 化 诱导 过 程 中 伴随 着 
短暂 的 细胞 质 内 钙 离 子 水 平 的 上 升 过 程 ,所 以 脱落 酸 诱导 的 保卫 细胞 质 膜 的 快速 去 极 化 反应 可 能 与 
ABA 激 活 钙 离 子 通道 有 关 。 

处 离子 在 调节 气孔 开 闭 过 程 中 的 重要 性 可 以 用 下 述 实 验 让 实 。 将 包装 Ca*™ (caged form Ca ) 
用 显 微 注射 的 方法 注 人 保卫 细胞 ,然后 用 短暂 的 紫外 光照 射 释放 Ca:+ 进入 细胞 质 内 。 应 用 这 种 方法 
使 细胞 质 内 的 Ca*+ 浓度 上 升 到 600nmoilzL 以 上 时 ,就 会 诱导 气孔 关闭 ;用 同样 的 方法 将 包装 IP; 好 
人 保卫 细胞 ,紫外 光照 射 释放 后 会 诱导 细胞 质 内 Ca*' 水 平 的 上 升 和 气孔 的 关闭 。 因 为 IP; 是 细胞 内 
的 第 二 信使 ,可 以 诱导 液 泡 膜 和 内 质 网 膜 上 的 钙 离 子 通 道 打开 ,将 其 中 鱼 存 的 Ca 释放 到 细胞 质 内 
《参见 第 四 .十 八 章 ) 。 

上 述 外 源 导 大 的 IP, 诱导 气孔 关闭 的 实验 表明 肌 醇 脂 质 信使 系统 可 能 也 参与 了 ABA 的 信号 传 
递 过 程 。 实 验 也 证 实 ABA 的 确 刺 激 了 和 夫 豆 叶片 保卫 细胞 内 磋 酸 肌 醇 的 代谢 ,例如 在 用 i 六 搞 制 肌 醇 
碰 酸 酶 的 前 提 下 ,ABA 处 理 可 以 在 10 秘 内 将 胞 内 IPs 的 水 平 提高 90%。 

市 见 太 BA 不仅 可 以 诱导 胞 外 Ca+ 通 过 质 腊 上 钙 离 子 通 道 进入 胞 内 ,也 可 以 通过 第 二 信使 IP; 诱 
导 细 胞 液 泡 或 内 质 网 内 储存 的 Ca2+ 释放 到 绍 胞 质 内 ,两 种 因素 可 以 使 保卫 细胞 细胞 质 内 的 镍 离子 水 
六 从 50~350nmol/1. 上 升 到 上 1pmol/L。 和 上 述 包 装 钙 离 子 实 验 中 的 效应 相同 ; 升 高 的 钙 离 于 水 平 
可 以 朝 激 外 向 阴离子 通道 和 外 向 KK' 通道 的 活性 ,并 有 日 抑制 内 向 KK' 通道 的 活性 ,使 细胞 维持 个 持续 
的 去 极 化 状态 ,有 利于 细胞 水 势 的 升 高 , 膨 奈 下降, 气孔 关闭 。 

ABA 除了 诱导 胞 内 钙 离 子 和 IP; 水 平 的 升 高 之 外 ,还 诱导 细胞 质 的 碱 化 ,脱落 酸 处 理 可 以 使 保卫 
细胞 内 pH 从 7. 67 上 升 到 7, 94。 胞 内 pH 的 升 高 可 以 激活 质 膜 上 的 外 向 K 通道 。 所 以 人 们 认为 保 
王 纳 胞 内 的 H! 也 是 ABA 诱导 气孔 关闭 的 一 种 信使 物质 。 

2， 蛋白 磷酸 化 /去 磷酸 化 反应 

几乎 所 有 的 细胞 信号 转 导 系统 都 与 蛋白 质 的 磷酸 化 和 去 磷酸 化 有 关 ( 参 见 第 十 作 章 )。ABA 话 
导 气 孔 关 闭 的 生理 过 程 中 ,蛋白 激酶 和 磷酸 酶 也 参与 了 信和 号 传递 . 

例如 蛋白 激酶 抑制 剂 可 以 抑制 ABA 诱导 的 气孔 关闭 ,是 因为 蛋白 激酶 抑制 剂 降 低 了 保卫 细胞 质 
戏 FS 型 阴 离 季 通 道 的 介 酸 化 水 平 !' 相 反 地 ,和 蛋白 攀 酸 酶 抑制 剂 网 田 酸 (okadaic acid) 可 以 在 缺乏 
ATP 的 情况 下 维持 S$ 型 阴离子 通道 的 活性 。 上 述 实验 表明 ,阴离子 通道 维持 话 性 必须 是 磷酸 化 状 
态 : 脱 砍 酸 化 会 导致 通道 活性 的 丧失 ， 可见 恒 所 质 的 磷酸 化 和 脱 磷酸 化 在 ABA 诱导 气孔 关闭 的 信和 汪 
传递 过 程 中 具有 重要 意义 。 
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ABA 激活 蛋白 激酶 (ABA activated protcin kinase; AAPK} 的 发 现 更 证 实 了 蛋白 质 磷酸 化 / 脱 太 
齿 化 是 ABA 信号 传递 重要 机 制 之 一 的 观点 。ABA 处 理性 豆 叶片 保卫 细胞 原生 质 体 , 会 诱导 和 激活 
一 种 48kDa 的 ,具有 自我 磷酸 化 (autephosphorylation) 功 能 的 蛋 岂 质 , 该 惠 白 激酶 可 以 催化 其 他 策 白 
质 上 的 丝氨酸 残 基础 酸化 反应 。 

通过 对 拟 南 并 ABA 不 敏感 突变 体 cpil 的 研究 ,发 现 了 一 种 重要 的 蛋白 质 ABHL,ABIL 是 一 种 丝 
氨 酸 / 苏 氨 酸 蛋 白 磷 酸 酶 。4BII 基因 的 变异 会 导致 突变 体 种 子 和 成 熟 植株 丧失 对 ABA 的 敏感 性 , 例 
吉隆 低 种 子 的 休眠 性 ,气孔 开 闭 不 正常 引起 的 叶片 艺 六 ,以 及 许多 ABA 诱导 基因 表达 的 降低 等 。 这 
表明 ABI1 订 能 是 通过 凋 节 靶 蛋 白 的 磷酸 化 状态 来 影响 其 让 性 。 

有 许多 的 实验 证 据 表 明 ,ABIl 蛋白 是 ABA 调节 气孔 关闭 信和 号 传递 链 上 一 个 重要 的 俏 号 蛋 凰 。 
如 果 用 ABDN 基因 转化 煤 革 保卫 细胞 ,会 使 ABA 丧失 对 细胞 质 膜 上 内 向 和 外 向 K+ 离子 道道 的 调节 
活性 。 但 是 ABJ1 基因 并 不 影响 ABA 对 质 膜 上 S 型 阴离子 通道 的 活性 调节 ,也 不 影响 ABA 诱导 细 
胞 溶质 pH 升 高 。 可 见 ABI1 盏 白 磷 酸 酶 特异 地 调节 及 :通道 的 活性 。ABI1 蛋白 碰 酸 酶 还 降低 外 向 
Kt 通道 对 胞 质 pH 的 敏感 性 。 


二 、ABA 诱导 基因 及 其 表达 的 调控 
(一 ) ABA 诱导 基因 


已 知 许多 道 议 条 件 ,如 干旱 高 滩 、 低 温 等 可 以 诱导 植物 组 织 内 ABA 水 平 的 升 高 ,同时 诱导 和 道 
境 相 关 的 特异 蛋白 质 的 积累 ,ABA 是 介 导 环境 腑 迫 和 植物 抗 道 反 应 的 调节 物质 ,所 以 也 称 为 “逆境 激 
索 ”。 在 正常 生长 条 件 下 ,外 源 ABA 处 理 往往 也 能 诱导 植物 组 织 产生 逆境 重 白 mRNA 的 积 黑 。 关 于 
ABA 与 抗 性 基因 的 关系 ,请 参考 第 十 九 章 有 关内 容 。 

在 种 子 发 育 的 中 晚期 ,ABA 水 平 上 升 ,同时 伴随 着 一 些 ABA 诱导 基因 的 表达 和 积累 。 例 如 和 种 
子 抗 脱水 能 力 相关 的 一 些 蛋 白质 ,如 LEA 蛋白 .DHN 蛋白 (参见 第 十 二 章 ) 等 的 mRNA 水 平 与 内 源 
ABA 水 平 同 步 升 高 ,外 源 ABA 也 可 以 提前 诱导 这 些 蛋 白 的 mRNA 水 平 的 增加 。 在 种 子 成 熟 的 中 晚 
期 表达 的 一 些 基 因 , 如 凝集 素 基 因 、 储 藏 蛋 白 基 因 、 酶 捉 制 剂 基因 等 等 ,也 受 ABA 的 诱导 ,外 源 ABA 
处 理 也 可 以 使 这 些 基 因 提 前 表达 。 


(二 ) ABA 诱导 基因 的 调控 


ABA 对 基因 表达 的 调控 发 生 在 基因 表达 的 各 个 阶段 ,ABA 可 以 在 转录 水 平 .转录 后 水 平 以 及 一 
译 水 平 上 对 ABA 诱导 基因 的 表达 进行 调控 。 和 赤 替 素 一 样 ,ABA 诱导 基因 的 启动 子 上 也 存在 着 许 
多 ABA 应 等 元 件 (ABA-response element，ABRE) ,ABRE 就 是 所 滑 的 ABA 诱导 基因 的 顺 式 作 用 元 
件 ,而 和 这 些 顺 式 作用 元 件 相 结合 的 DNA 结合 蛋白 质 ( 也 称 转录 因子)》 ,起 着 促进 或 抑制 转录 的 作用 ， 
是 所 谓 的 “ 反 式 作用 因子 ?>。 下 面 分 别 介绍 在 ABA 调控 基 肖 表达 机 制 中 的 顺 式 作用 元 件 和 反 式 作用 
因子 。 
1，ABA 诱导 基因 的 顺 式 作用 元 件 

己 经 鉴定 的 ABA 诱导 基因 的 顺 式 作 用 元 件 非常 多 ,其 中 比较 典型 的 是 小 麦 Em 基因 的 xnla 元 
件 和 水 称 rab16A 基因 的 Motif1 元 件 。 这 两 种 ABA 应 答 元 件 的 鉴定 方法 也 是 利用 前 述 基因 的 启动 
子 与 报告 基因 (GUS 基因 ) 整 合 ,然后 用 删除 分 析 确 定 ABA 应 答 元 件 及 其 序列 (参见 本 章 第 二 节 )。 
各 种 ABRE 的 基 序 (sequence motiD 具 有 很 高 的 保守 性 ,例如 Emia 元 件 和 Motifl 元 件 十 分 相似 ,都 
具有 CACGTG 基 序 (motif) ,该 基 序 序列 也 称 为 G-box, 与 G-box 有 关 的 一 些 基 序 参 与 多 种 环境 因子 
对 基因 表达 的 调控 , 如 光 、. 大 氧 条 件 等 。 其 他 一 些 ABA 应 答 元 件 也 省 有 土 述 ACGT 核心 的 基 序 。 
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虽然 Exmia 元 件 和 oz 广 元 件 是 小 才 Em 基因 和 水 称 rap464 基因 表达 所 必 不 可 少 的 ,但 是 这 
些 基 因 的 完全 表达 ,还 必须 依赖 其 他 多 件 的 协 问 作 用 。 例 如 大 麦 的 ABA 诱导 基因 HAY22 具有 一 个 
合 6G 盒 的 ABRE, 但 是 它 必须 和 和男 一 个 元 件 CEICTGCCACCGG) 偶 联 , 才 能 诱导 ABA 诱导 基因 的 高 
水 半 上 表达。 

上 述 ABRE 都 是 ABA 促进 基因 转录 活性 的 响应 元 忻 ,另外 还 存在 一 些 ABA 抑制 基因 转录 活性 
的 响应 元 件 ,例如 赤 霉 素 响 应 元 件 C(GARE) 是 亦 霉 素 诱导 大 玫 -淀粉 酶 基因 (如 Amyl/6-4 和 Am- 
y2326 基因 ) 所 必需 的 ,但 同时 GAR 也 蛙 ABA 阻 扩 a- 淀 粉 酶 基因 表达 的 响应 元 忻 。 
2. ABA 诱导 基因 的 反 式 作用 元 件 

凝 胶 阻 河 分 析 ( 参 见 本 章 第 二 节 }) 和 足迹 实验 (foot printing) 鉴定 出 了 与 上 述 Exmia 元 件 和 motif 
1 元 件 特异 结合 的 DNA 结合 蛋白 质 , 它 们 分 别 是 从 小 考分 离 出 的 EmBP-1 蛋白 和 TAF-1 蛋白 ,并 获 
得 了 编码 这 两 种 蛋白 的 cDNA 克隆 ,两 者 部 具有 两 个 相 邻 的 亮 氮 酸 拉 链 区 {basie leucine zipper，bZ- 
IP) ,具有 biP 转录 因子 家 族 的 特征 。bZIP 蛋白 和 含有 ACGT 元 件 的 ABRE 产生 专 一 性 结合 ,调节 
ABA 诱导 基因 的 转录 活性 。 

在 种 子 成 熟 过 程 中 起 作用 的 一 些 ABA 诱导 基因 的 转录 因子 也 获得 了 鉴定 。 例 如 在 玉米 vp1l 
《viviparous-17 和 拟 南 芥 api3 (ABA-insensitive-3) 突变 体 中 的 YP1 蛋白 和 ABI3 蛋白 的 氨基 酸 序列 
非常 相似 ,都 具有 转录 因子 的 特征 。 











第 五 节 乙烯 
一 、 乙 烯 受 体 


由 于 乙 太 是 一 种 结构 极其 简单 的 气态 激素 ,与 我 们 讨论 过 的 其 他 激素 相 比 具有 很 大 的 特殊 性 ,所 
以 关于 乙烯 生理 作用 及 其 机 制 的 研究 一 直 存 在 着 许多 困难 。 但 是 近年 来 乙烯 信号 传递 途径 的 研究 ， 
尤其 是 乙 万 受 休 的 研究 取得 了 极 大 的 进步 ,是 自前 所 有 植物 激素 受 体 研究 中 最 为 典型 的 一 个 范例 。 
这 些 成 果 的 取得 主要 得 党 于 拟 南 草 乙 烯 突变 体 分 子 生物 学 研究 的 进展 。 所 以 在 讨论 乙 渗 受 体 及 其 下 
游 的 信号 传递 途径 之 前 , 先 介 绍 一 些 与 乙 疾 反应 有 关 的 拟 南 并 突变 体 . 

(一 ) 拟 南 芥 乙烯 反应 突变 体 

在 乙 妖 信号 传递 途径 的 研究 中 应 用 的 拟 南 草 突 变 体 主要 有 下 述 两 种 类 型 ， 
1. 记 燃 不 散 感 突变 体 

在 拟 南 其 乙 烯 突变 体 的 第 选中 ,主要 是 以 乙烯 典型 的 生物 效应 一 一 三 重 反应 必 为 第 选 标准 。 将 
诱 变 的 拟 南 草 种 子 在 避 光 条 件 下 发 全 3 天 ,同时 给 予 适当 浓度 的 乙 燃 处理。 野生 型 植株 均 表现 斤 化 
等 三 重 反应 ,而 对 乙烯 不 敏感 的 突变 体 则 “ 稚 立 鸡 群 ", 具 有 较 长 的 株 高 和 开放 的 茎 尖 弯 钩 (hooks)( 图 
12-38) 。 利 用 这 种 方法 ,月 前 已 经 鉴定 出 的 拟 南 芥 乙烯 不 敏感 突变 体 有 ;et tethylene resistant 1)、 
ein2 {cthylene insensitive 2) ,ein? 、 eind 、 eins 、 einé 、 ein? ainl (auxin insensitive 1»。 

其 中 第 -一 个 被 鉴定 的 乙烯 不 敏感 突变 体 etrl ,是 一 种 显 性 突变 (图 12-38),etrl 突变 体 丧 失 了 所 
有 乙烯 的 生物 反应 ,而 且 乙 烯 结合 能 力 仅 为 野生 型 的 1/5, 表明 etrl 突变 使 受 体 结合 乙烯 的 能 力 受 
损 。eird 是 也 是 一 种 强 显 性 突变 体 ,具有 etrl 类 似 的 表 型 ,ein2 则 是 隐 性 突变 体 。 所 有 这 些 乙 惨 不 敏 
感 突变 体 的 乙 燃 合成 能 力 比 野生 型 还 要 强 , 是 典型 的 乙烯 不 敏感 突变 体 ， 
2. 组 成 型 三 重 反应 突变 体 

在 上 述 的 筛选 实验 中 ;如 果 在 不 用 乙烯 处 理 的 情况 下 仍然 表现 三 重 反 应 的 突变 株 ( 图 13-9) 称 为 
组 成 型 二 重 反 应 突变 体 Cconstitutive triple response 1* 所 谓 组 成 型 反应 指 无 诱导 条 件 在 在 也 能 持续 
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表现 反应 )， 这 是 一 种 隐 人 性 帘 变 ,在 乙烯 处 理 的 
情况 下 , 和 野生 型 植株 一 样 表现 三 重 反 应 ,但 是 
在 撤除 乙烯 或 移 到 光照 条 件 下 后 , 份 然 维持 乙烯 
反应 的 特征 ,如 蔡 尖 尊 钧 不 展开 .细胞 较 小 ,叶片 | 
和 花序 致密 等 。ctr 突变 引起 所 有 乙烯 诱导 基因 | 
的 组 成 型 激 洒 ,而且 对 所 有 乙烯 合成 抑制 剂 和 生 
理 作用 持 抗 剂 不 敏感 。 
(二 ) ETR1 编码 乙烯 受 体 蛋白 tt 
利用 同位 素 标 记 的 乙烯 进行 的 实验 表明 ,9 
et 突变 体 对 乙烯 的 结合 能 力 极 低 ,表明 etrl 的 四 
突变 与 乙烯 的 受 体 有 关 。ETRL1 蛋白 的 基本 结构 
如 图 13-10 所 示 。 在 N 端 具有 一 个 疏水 结构 域 ， 
有 3 段 跨 膜 结构 。 其 N 端 在 细胞 质 膜 外 侧 ,C 端 图 139 所 南大 组 成 型 三 重 反应 突变 体 的 第 选 ( 仿 J Kieber) 
在 细胞 质 膜 内 侧 , 疏 水 的 本 端 一 个 或 多 个 氨基 酸 所 南 养 幼苗 在 区 光 条 件 和 正常 空气 条 件 上 生长 三 天 。 其 中 箭 闷 
的 突 恋 会 导致 乙烯 结合 能 力 的 降低 或 志 失 。 标注 的 窗 变 体 (ctr]) 竺 统 表 现 三 重 反应 特征 ， 


起 和 1*F 于 上 本 了 












ETR1 蛋白 的 C 端 氨基 酸 序列 与 已 知 的 细菌 
爱 体 的 二 元 结构 组 氨 酸 激酶 信号 系统 (参见 第 十 作 
HH 网 | am 章 ) 具 有 极 高 的 相似 性 。 二 元 信号 系统 是 细菌 对 各 
种 环境 信号 进行 反应 的 基本 机 制 ,ETR1 是 真 核 生 
六 物 中 第 一 例 被 鉴定 的 组 氮 酸 激酶 ,其 后 在 醇 母 . 哺 
HH | RR | esi 乳 动物 和 植物 中 部 发 现 了 组 氨 酸 激酶 二 元 信号 系 
统 ,例如 植物 中 光敏 素 和 细胞 分 裂 素 受 体 都 具有 二 
图 13-10 拟 南 闪 乙烯 受 体 ETR1 和 ERSI 的 结构 ”元 组 氨 酸 激酶 信号 系统 类 似 的 结构 。 根 据 ETR1 
左 柚 三 小 框 表 示 玻 水 序列 。 组 氮 酸 激酶 和 RR 方 框 表示 与 细菌 的 氨基 本 序列 推断 其 分 子 质量 为 83kDa, 但 是 用 
受 体 二 抱 信 号 传递 系统 的 组 气 酸 激酶 和 反应 调节 器 (RR) 的 结 | : : 
构 域 同 源 的 序列 。 序 列 上 的 字母 表 大 轩 数 ETR1 和 ERSI 发 生 TA We OO LR a 
二 婚 不 敏感 实 杰 的 氨基 酸 杰 异 。 质量 为 147kDa, 所 以 天 然 的 ETR1 蛋 日 质 是 以 全 
二 芍 键 的 同 源 二 聚 体 (homodimer) 形 式 存 在 的 。 
进一步 的 分 析 证 明 ,在 氨基 末端 的 一 对 Cys 残 基 对 于 二 硫 键 的 形成 是 必需 的 。 
为 了 确定 ETR1 的 乙 九 受 体 特性 ,有 人 将 ETRI 基因 导入 酵母 进行 表达 ,获得 的 ETR1 组 日 具有 
与 &C- 乙 烯 结合 的 能 力 , 相 反 地 导 人 突变 体 errl 基因 的 转基因 酵母 不 能 与 乙 燃 结合 。 这 与 etrl 突变 
体 丧 失 乙烯 结合 能 力 是 一 致 的 。BETR1 转基因 了 酵母 与 乙烯 的 结合 受 乙烯 作用 的 竞争 性 抑制 剂 反 式 环 
辛 烯 和 2,5- 降 冰片 二 炳 (NBD) 所 抑制 。 这 些 结果 表明 ,乙烯 与 转基因 酵 峡 ETR1 蛋白 的 结合 特性 与 
植物 组 织 中 观察 到 的 乙烯 结合 特性 十 分 相似 ,ETR1 蛋白 具有 与 乙烯 可 道 结合 的 能 力 , 是 乙烯 的 特异 
结合 蛋白 。 
现 已 证 明 ,ETRI1 蛋白 N 端 玖 水 结 梅 域 是 乙烯 结合 的 位 点 。 乙 烯 的 脂 洲 性 比 水 浒 性 大,EIR1 的 
下 水 结构 域 作 为 乙烯 的 结合 部 位 具有 合理 性 ， 实 验 表明 ,转基因 酵母 中 仅 含有 N 端 朴 水 结构 城 的 
ETR1 降解 蛋白 仍 能 结合 乙烯 ,而 且 已 经 发 现 的 有 关 ETRI 的 4 个 突变 体 都 是 由 于 路 水 结构 域 中 的 
一 个 氨基 酸 发 生变 异 而 引起 的 点 突变 ,从 而 丧失 乙烯 结合 能 力 。 在 各 种 ETR1 同 源 蛋 白 中 ,NN 端 区域 
的 氨基 酸 序 列表 现 出 极 大 的 保守 性 ,也 佐证 了 其 功能 的 重要 性 。 根 据 ETR1 蛋白 的 乙烯 结合 能 力 凡 


及 它 与 细菌 二 元 信和 号 系统 具有 同 源 性 ,可 以 确认 ETR1 蛋白 是 乙烯 受 体 ,或 称 乙烯 传 感 蛋 白 (ethylene 
.331 。 


sensor protein) 。 
二 、 乙 烯 信号 传递 系统 
(一 ) CTR1、EIN2 .EIN3 重 白 


拟 南 芥 的 ceri 突变 体 是 一 种 组 成 型 三 重 反 应 突变 体 ,说 明 CTRI 的 突变 失 活 具 有 释放 乙烯 信和 号 
传递 途径 的 作用 , 反 过 来 可 以 推断 野生 型 植株 内 的 CTR1 是 乙烯 传递 途径 上 起 抑制 乙 兢 信和 号 传递 的 
一 个 负 调 节 子 。 通 过 基因 克隆 和 序列 分 析 , 发 现 CTR1 蛋白 是 一 种 类 似 于 Raf 蛋白 激酶 家 族 的 毕 氨 
酸 / 苏 毛 酸 蛋白 激酶 。 在 许 宪 真 核 咎 物 里 ,Raf 蛋白 激酶 将 细胞 表面 受 休 信号 传递 到 转录 因子 ,进而 影 
响 细胞 的 生长 和 分 化 , 即 Raf 和 蛋白 作为 分 裂 原 激活 的 蛋白 激 醇 激酶 激酶 (mitogen-activated protein 
kinase kinase kinase，MAPKKK) ,依次 通过 MAPKK .MAPK .MAP 的 改 丙 化 级 联 反 应 (phosphoryl- 
ation cascade) 参 与 各 种 发 育 信号 或 环境 信号 的 转 导 。 正 如 下 面 将 要 讨论 的 ,CTR1 在 乙 燃 信号 传递 
途径 中 存在 于 ETR1 的 下 游 ,通过 磷酸 化 更 下 游 的 骤 和 蛋白 起 到 挤 制 乙烯 生理 效应 的 作用 。 

EIN2 基因 编码 一 种 合 12 个 跨 腊 结构 域 的 蛋白 质 ,可 能 是 一 种 离子 通道 蛋白 ;EIN3 基因 编码 一 
种 转录 因子 ， 

(二 ) 乙烯 信 号 传递 途径 的 模型 

乙烯 信号 传递 途径 的 基因 作用 顺序 分 析 应 用 了 双 突 变 (doubly mnutant) 分 析 方 法 。 例 如 et 和 
ctrl 双 突 变 体 表现 ctrl 的 表 型 ,那么 说 明 CTRI 是 ETR1 的 下 游 基因 ;又 如 ctr 和 ein2 双 突 变 体 表 
现 eimn2 的 表 型 ,那么 EIN2 是 CTRI 的 下 游 基 因 ; 根 据 双 突变 分 析 得 出 的 结果 ,可 以 得 出 各 基因 在 乙 
烯 信号 传递 过 程 中 的 顺序 模型 如 下 : 
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图 13-11 拟 南 莉 乙 烯 信号 传递 模型 (Taiz &. Zeiger 1998) 
@ 乙 烯 与 质 膜 上 的 ETRI 一 取 体 受 体 蛋 白 结合 ,加 乙 类 与 受 体 结 台 后 使 负 调 节 因子 CTR1 失 活 + 约 失 活 的 CTR1 
释放 跨 膜 蛋白 EIN2 的 活性 ,EIN2 具有 12 个 腾 膜 域 ,可 能 是 -- 个 离子 通道 盘 白 ; 鲜 最 后 活化 转录 因子 EIN3 看 
白 ,调节 乙烯 诱导 基因 的 表达 ， 
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乙 堪 一 ETRIZFTN4AFRS -CTRI 一 FIN2-FTIN3 一 乙烯 诱导 基因 一 生理 效应 

其 中 EIN4 和 ERS 是 ETR1 的 同 | 型 基 因 。 总 结 上 面 的 内 容 ,可 以 将 拟 南 章 中 乙烯 的 信号 传递 
模型 表示 如 图 13-11。 应 该 指出 的 是 ,图 中 相 邻 因子 之 间 有 无 其 他 因子 存在 以 及 有 何 因子 存在 仍然 不 
是 十 分 清楚 ,需要 进一步 深入 的 研究 。 

在 其 他 植物 中 也 发 现 了 与 拟 南 其 相似 的 乙烯 信和 号 传递 途径 。 例 如 在 晋 茹 的 “ 永 不 成 熟 突 变 体 ” 
Cnever-ripe mutation, nr) ,nr 突变 体 的 果实 即使 用 外 源 乙烯 处 理 也 不 能 成 熟 ， 同时 对 其 他 乙烯 效应 
都 有 广泛 的 抑制 。Nr 基因 与 ETR1 基因 高 度 一 致 ,说 明 Nr 基因 也 可 能 是 编码 乙烯 受 体 的 基因 。 达 
有 其 他 许多 研究 表明 ,图 13-10 所 示 的 乙烯 信和 号 传递 模型 在 各 种 植物 中 具有 普遍 性 ， 


三 、 乙 烯 诱导 基因 


已 经 鉴定 的 乙烯 诱导 基因 种 类 极其 繁杂 ,包括 纤维 素 眩 ,J 必 上 质 酶 ,81,3- 葡 职 糖 酶 ,过 氧化 物 酶 、 
查 于 坪 合 成 酶 (黄酮 类 化 合 物 合成 过 程 中 的 重要 酶 类 ) .许多 病程 相关 蛋白 (参见 第 十 九 章 ) 以 及 许多 
与 成 熟 相关 的 蛋白 ,另外 ,乙烯 甚至 还 能 促进 与 自身 生物 合成 有 关 的 许多 酶 的 基因 表达 ,如 ACC 合成 
酶 .ACC 氧化 酶 ,这 与 果实 成 熟 过 程 中 乙烯 的 自 众 化 性 质 有 关 ( 和 参见 第 [七 章 )， 

和 未 零 素 .脱落 酸 情 况 相似 ,乙烯 调节 基因 表达 的 过 程 中 也 有 相应 的 顺 式 作用 元 件 和 反 式 作用 内 
子 。 乙 悦 调 节 基 因 表 达 的 顺 式 作 用 元 件 是 乙烯 诱导 基因 上 的 乙烯 应 管 元 件 (ethylene response ele- 
ment,ERE) 。 例 如 乙烯 诱导 的 PR 基因 启动 子 上 有 ERE 的 存在 ,具有 重复 的 GCCCCC 特征 基 序 
(motif) 。 乙 说 调节 基因 表达 的 反 式 作用 因子 是 与 ERE 特异 结合 的 DNA 结合 蛋白 ,也 称 EREBP 
(ERE-binding protein) 。 在 烟草 中 鉴定 出 了 4 种 EREBP。 乙 烯 处 理 可 以 大 蚁 度 提 高 组 织 中 EREBP 
的 水 平 ,所 以 编码 EREBP 的 基因 可 能 是 乙烯 的 初期 反应 基因 (早期 基因 ) ,EREBP 进而 调节 次 级 反应 
基因 (如 PR 基因 ) 的 表达， 











小 结 


研究 植物 激素 作用 的 分 子 机 理 , 就 是 探讨 从 激素 分 子 与 受 体 分 子 结合 开始 到 生 奋 效应 发 生 为 止 
的 信号 转 导 途径 ,以 及 该 途径 每 个 环节 的 分 子 给 成 和 反应 模式 。 

存在 于 内 质 网 膜 上 的 ABP1 被 认为 最 有 可 能 是 生长 素 受 体 ,并 与 生长 素 诱导 的 生理 效应 如 质 膜 
超 极 化 等 生理 过 程 有 关 。 细 胞 质 膜 上 也 存在 生长 素 结合 蛋白 。 在 刺激 CDK 合成 .调节 植物 细胞 分 裂 
的 过 程 中 ,生长 素 的 信号 传递 可 能 与 MAP 激酶 信号 传递 系统 有 关系 。 植 物 细胞 内 可 能 存在 着 另 一 条 
生长 素 的 信号 传递 途径 , 即 生长 素 增加 PAL2 活性 ,PAL2 参与 植物 体内 的 类 花生 酸 途径 ,合成 前 列 腺 
素 , 进 而 刺激 前 列 腺 素 依赖 的 腺 芽 单 碰 酸 环 化 酶 活性 增加 ,形成 cAMP 高峰, 诱导 植 物 细胞 的 分 错 ， 
生长 素 信号 传递 途 径 的 研究 还 表明 ,IP: .Ca2+ 以 及 胞 质 pH 等 因子 都 与 生长 素 的 信号 传导 有 关系 。 生 
长 索 和 受 体 结合 后 ,经 过 一 系列 的 信号 传递 途径 ,最 终 活化 一 些 转录 因子 ,这 些 转录 因子 进入 核 内 后 
可 以 控制 特定 基因 的 表达 。 生 长 索 诱导 基因 根据 转录 因子 的 不 同 可 以 分 为 两 类 :早期 基因 (初始 反应 
基因 ) 和 晚期 基因 (次 级 反应 基因 )。 

杰 雷 素 诱导 大 麦 种 于 糊 粉 层 -淀粉 酶 合成 的 分 子 生物 学 机 制 是 植物 敞 素 分 子 作用 机 理 的 研究 的 
一 个 典范 。 赤 图 素 诱导 糊 粉 层 细 胞 «- 尝 粉 酶 合成 过 程 中 , 赤 霉 素 受 体 存在 于 质 膜 上 。 赤 考 素 请 导 捕 
粉 层 水 解 酶 的 合成 和 分 泌 这 两 个 过 程 ,其 中 参与 赤 大 迪 诱导 初始 反应 基因 GAMYB 表达 的 信号 传递 
途径 是 cGMP 依赖 途径 ;而 参与 未 霉 素 活 导 oa- 淀粉 酶 分 泌 的 信号 传递 是 Cast - 钙 调 素 依 束 途 径 ， 亦 网 
素 和 细胞 质 膜 上 的 受 体 结合 ,通过 由 膜 上 G 蛋白 介 导 的 信号 传递 系统 ,活化 了 细胞 跷 存 的 活化 因子 ， 
该 活化 因子 进入 核 内 和 GA-MYB 基因 的 抑制 子 结合 ,使 Gh4-MYB 基因 脱 阻 抑 ,合成 GA-MYB 和 蛋品。 
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合成 的 MYB 恒 白 和 a- 淀粉 酶 基 国 启动 子 上 的 赤 竹 素 响应 元 件 结合 ,诱导 a- 淀粉 酶 mRNA 的 合成 ,最 
后 通过 翻译 加 工 合成 x- 淀粉 酶 ,并 分 泌 到 上 且 乳 中 发 挥 作用 。 

已 知 的 细胞 分 型 素 受 体 可 以 分 为 细胞 质 受 体 和 质 膜 受 体 两 类 。 其 中 CK 基因 编码 的 蛋白质 氮 
革 酸 序列 完全 符合 受 体 的 二 扰 调 节 系 统 模型 ,说 明 CKI1l 党 白 极 有 可 能 是 细胞 分 裂 素 的 要 体 。CKI1 
分 布 在 质 膜 上 ,可 能 是 通过 激发 一 系列 的 信和 导 传 递 系统 来 诱导 生理 反应 的 。 典 型 的 细胞 分 裂 素 诱导 
基因 是 硝酸 还 原 酶 基因 ,细胞 分 多 素 还 可 以 在 后 转录 水 平 对 基因 表达 进行 调控 。 细 胞 分 裂 素 信和 号 传 
递 途径 中 , 钙 离 子 是 一 个 非常 重要 的 组 分 , 它 可 能 与 细胞 内 的 钛 离子 结 合 蛋 白 - -一 钙 调 素 一 起 发 挥 各 
种 生理 调节 作用 。 

脱落 酸 同 时 具有 胞 内 和 胞 外 陋 类 受 体 。 脱 落 酸 调节 气孔 运动 的 信号 传递 是 多 途径 的 ， 这 个 过 程 
涉及 到 Ca . 胞 内 p 和 、 太 酸 化 和 脱 磷 酸 北 反应 等 。ABA 可 以 诱导 许多 道 境 蛋白 基因 的 表达 ,在 种 子 
成 熟 的 中 晚期 表达 的 一 些 基 因 , 如 LEA 蛋白 ,DHN 和 蛋 岂 .凝集 素 基 因 .储藏 蛋白 基因 、 酶 抑制 剂 基因 
等 都 受 ABA 的 诱导 。ABAbZIP 转录 因子 诱导 基因 的 启动 子 上 也 存在 善 许多 ABA 应 管 元 件 , 是 
ABA 诱导 基因 的 顺 式 作 用 元 件 , bZIP 转录 因子 蛋白 和 含有 ACGT 元 件 的 ABREF 产生 专 一 性 结合 , 调 
节 ABA 诱导 基因 的 转录 活性 

拟 南 务 乙 烯 不 敏感 窒 变 体 和 组 成 型 三 重 反 应 突变 体 的 研究 ,使 乙烯 受 体 的 研究 取得 了 极 大 的 进 
展 。 根据 ETR1 蛋白 的 乙烯 结合 能 力 以 及 它 与 细菌 二 元 传 感 系统 具有 同 源 性 ,可 以 确认 ETR1 蛋白 
是 乙烯 受 体 。 乙 燃 信 号 传递 过程 中 的 顺序 可 能 是 乙 媚 一 ETRI /EINI /ERS—>CTRI ->EIN2—>EIN3 
一 乙烯 诱导 基因 一 生理 效应 。 乙 烯 诱导 基 内 包括 纤维 素 酶 . 儿 丁 质 酶 .fl1,3- 葡 聚 糖 酶 .过 氧化 物 酶 、 
查 耳 酮 合成 酶 ,许多 病程 相关 蛋白 (PR) 以 及 许多 与 成 熟 相关 和 蛋白 的 编码 基因 ,另外 ,乙烯 甚至 还 能 促 
进 与 自身 生物 合成 有 关 的 许 老 酶 的 基 固 表达。 乙烯 调节 基因 表达 的 过 程 中 也 有 相应 的 顺 式 作用 元 件 
和 反 式 作用 因子 ,如 乙烯 诱导 基因 上 的 乙烯 响应 元 件 ERE 和 与 ERE 特异 结合 的 DNA 结合 蛋白 
(EREBP) 。 
思考 题 
《1) 件 必 是 生长 素 的 早期 反应 基因 和 次 级 反应 基因 ? 
《2) 什么 是 赤 老 素 响 应 元 件 复合 体 ? 
(3) 简 述 赤 霉 素 诱 寻 大 朗 种 子 糊 粉 屋 -淀粉 酶 合成 的 分 子 生 物 学 视 制 。 
(4) 简 述 脱落 酸 调节 气孔 运动 的 分 子 宙 制 。 
《5) 列举 若干 与 乙烯 司 号 传递 有 关 的 拟 南 芥 突 变 体 。 
《6) 为 什么 说 ETR1 有 蛋白 是 乙烯 受 体 蛋白 ? 
(7) 简 述 植物 体内 的 己 己 信号 转 导 途径 。 
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第 十 四 章 ”植物 的 运动 


动物 可 通过 运动 寻找 适合 生存 的 环境 ,植物 也 能 运动 吗 ? 植物 不 能 像 动物 一 样 自 由 却 整 体 移动 ， 
但 也 可 在 细胞 或 器 官 水 平 上 运动 ,以 避 开 不 利 环境 、 充 分 利用 有 利 条 件 而 生存 。 昌 然 植 物 的 运动 党 不 
为 人 觉察 ,但 却 是 贯穿 于 植物 一 生 中 的 。 

植物 的 运动 按 其 与 外 界 刺激 的 关系 可 分 为 向 性 运动 和 感性 运动 , 按 其 运动 的 机 理 可 分 为 生长 运 
动 . 脱 压 运 动 等 。 


第 一 节 ” 问 性 运动 


向 性 运动 {tropic movement) 指 植物 器 官 对 环境 因素 的 单方 向 刺激 所 引起 的 定向 运动 。 按 照 刺 激 
因素 可 将 向 性 运动 分 为 向 光 性 (phototropism) ,向 重力 性 (gravitropism) .向 触 性 (thigmotropism) 向 
化 性 {chemotropism) 等。 将 朝向 刺激 方向 的 运动 称 为 “ 严 风 性 各 而 背 向 刺激 方向 的 运动 称 为 “人 负 
向 性 "运动 。 几 乎 所 有 的 向 性 运动 都 是 生长 性 运动 ,是 在 一 定 的 
刺激 下 ,植物 的 某 特定 部 位 发 生 了 不 均匀 生长 而 引起 的 。 植 物 
的 向 人 性 运动 一 般 包括 三 个 步 又 :中 感受 刺激 (perception) ,植物 
体 的 感受 器 官 接 受 环境 因素 刺 油 ;名 信号 转换 (transduction)，。 
感受 部 位 的 细胞 将 刺激 转换 为 细胞 内 的 物理 或 化 学 信号 ;< 合生 
长 运动 ,植物 的 生长 部 位 发 生 不 均匀 生长 植物 对 刺激 的 感受 国清 
器 官 和 生长 部 位 往往 是 分 开 的 。 


一 .向 光 性 


植物 感受 光 信 号 刺激 引起 的 弯曲 生长 称 向 光 人 性 (phototro- 出 
pism) 。 高 等 植物 的 地 上 部 分 ,胚芽 鞘 .子叶 、 茎 . 叶 等 多 发 生 正 
向 光 弯 曲 生长 ,使 叶片 处 于 最 适宜 利用 光 能 的 位 置 。 一般 来 说 ， 沪 
地 下 器 官 对 光 的 感应 不 敏感 ,但 如 芥菜 等 某 些 植物 的 根 具 有 一 名 
定 的 负 回 光 性 (negative phototropism) 。 六 


(一 ) 植物 向 光 性 现象 


早 在 1880 年 , Darwin 就 描述 了 许多 向 光 性 现象 ,如 一 些 单 
子叶 植物 的 胚芽 莱 向 照 光 的 方向 弯曲 生长 。 在 实验 室内 多 用 单 
向 光照 射 单子 叶 植 物 的 胚芽 辅 来 研究 植物 的 向 光 性 ,在 自然 环 
境 中 ,绿色 植物 叶片 就 有 向 光 性 反应 ,如 某 些 在 室内 生长 的 植 ， 
物 , 叶 片 朝向 阳光 照射 的 窗口 ;被 让 阴 叶片 的 叶柄 伟 长 使 叶片 能 
暴露 在 阳光 下 。 大 片 植物 生长 较 密 或 一 面 靠 墙 时 , 仔细 观察 可 曾 
见 叶 片 嵌 合 (leaf mosaics) .相互 错开 以 充分 接收 阳光 。 ”ey 

棉花 .向 日 葵 、 花 生 , 大 豆 . 萌 欧 等 植物 顶端 在 一 天 中 随 太 阳 。 图 141 向 日 茧 眼 踪 太阳 的 现象 
而 转动 ,每 天 早上 ,叶片 朝向 太阳 升 起 的 东方 ,而 后 随 太阳 转动 (Moore et al, 1998) 
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至 傍晚 向 西方 ,叶片 和 六 阳 光线 始终 保持 一 定 的 角度 ,以 利于 吸收 光 能 ,呈现 : 幅 牛 机 从 然 的 “跟踪 太 
阳 ”(solar tracking) 的 景象 (图 14-1) 。 这 种 运动 可 称 为 横向 光 性 (diaphototropism)。 但 这 种 吓 片 的 
转动 不 是 生长 运动 ,而 是 由 叶 顶 基部 的 叶 顶 运动 细胞 Cmotor cell) 脱 压 变 化 控制 的 ,其 对 光 的 反应 可 
以 很 快 ,在 阴 天 密云 时 ,叶片 处 于 水 平 位 置 ,一 旦 太阳 从 云 中 露出 ,叶片 会 以 每 小 时 转动 60 的 速度 紧 
跟着 太阳 运动 。 有 趣 的 是 ,幼苗 在 经 过 几 天 的 学 习 后 ,在 歼 明 前 1] 一 2 小 时 叶片 就 会 朝向 东方 ,植物 如 
何 能 对 日 出 为 向 保持 记忆 ,仍然 是 个 谜 。 

在 热带 雨林 中 的 许多 茧 本 植物 ,在 种 子 萌发 后 总 是 向 着 靠近 的 树 牛 长 ,而 后 纺 绕 树干 向 上 攀援 ， 
常 可 看 到 成 千 的 幼苗 朝向 一 棵 树 生 长 ， 实 验 发 现 , 这 些 幼 苗 生长 的 朝向 不 是 依赖 于 光 的 方 疝 ,而 是 取 
决 于 障 的 方向 ,因此 它 不 是 负 向 光 仁 ,而 被 称 为 向 暗 性 (skororropism), 当 它 们 一 旦 接触 到 树干 时 , 则 
表现 出 正 向 光 性 而 朝向 透 过 树叶 的 光线 方向 生长 ,这 种 生长 中 可 能 也 包括 向 重力 性 和 向 触 性 的 作 
用 -。 
































《二 ) 光 的 感受 和 信号 传导 

1, 作用 光谱 和 光 受 体 色素 

里 就 注意 到 蓝光 能 有 效 地 引起 向 光 性 反应 。 从 菩 玫 肛 芽 鞘 向 光 性 的 作用 光谱 图 中 (图 14-2) 可 
见 , 在 420 一 480nm 的 蓝光 区 中 ,峰值 在 445nm; 在 360 一 
380nm 的 紫外 光 区 也 有 一 370nm 的 小 峰 。 可 以 推测 ,向 光 
性 反应 是 一 种 蓝光 反应 ,其 光 受 体 应 是 蓝光 受 体 。 比 较 其 作 
用 光谱 和 存在 于 有 凸 芽 莱 中 的 某 些 吸收 蓝光 的 色素 的 吸收 光 
谱 , 在 蓝光 部 分 与 类 胡 莫 卜 素 的 吸收 高 峰 相 似 , 而 紫外 光 部 
分 的 高 峰 与 核 黄 素 相似 ,二 者 均 有 证 据 支 持 被 作为 向 光 性 反 
应 的 光 受 体 色素 ,也 有 人 认为 可 能 是 两 种 色素 的 共同 作用 。 
由 于 一 些 胡 葛 卜 素 含量 很 低 的 突变 体 植物 或 用 胡 昔 卜 素 牛 
物 合 成 抑制 剂 处 理 后 的 植物 仍 表现 向 光 性 反应 ,所 以 上 且 前 认 
为 黄 素 蛋白 更 可 能 是 向 光 性 反应 中 接受 蓝光 的 受 体 。 接 受 


蓝光 的 受 体 色素 也 被 称 为 隐 花 色素 (cryptochrome)。 
2. 光 信号 转换 


Darwin 的 观察 发 现 是 胚芽 端的 尖端 感受 光 的 方向 ,但 

1 发 后 弯曲 生长 的 部 位 却 是 在 尖端 以 下 的 伸 长 区 ,由 此 推测 从 

js 唤 向 下 传递 了 基 种 信号 物质 ,后 来 发 现 是 生长 素 。20 世 

四 纪 20 年 代 , Cholodny 和 Went 提出 植物 向 光 性 机 制 , 即 

图 14-2 ” 落 志 胚芽 办 的 向 光 性 作用 光谱 {A) Cholodny-Went 模型 ,接受 单 向 光 信 和 号 的 部 位 是 胜 菠 鞘 尖 

及 胡 莫 卜 素 (B) 和 核 黄 素 (C} 的 吸收 光谱 。 端 ,如 玉米 脖 芽 鞘 尖端 1~2mm 处 产生 游离 态 生长 素 , 在 光 

(Hopkins 1995) 的 影响 下 ,生长 素 在 5mm 以 内 区 域 发 生 横向 运输 ,更 多 的 分 

布 到 背光 一 侧 ,促进 伟 长 区 背光 一 便 更 快 的 生长 而 导致 向 光 变 曲 。 如 图 14-3 所 示 : 切 下 玉米 惩 项 畏 尖 

端 ,放置 在 琼脂 块 上 ,在 黑暗 和 昭光 条 件 下 ,尖端 合成 的 咎 长 素 向 琼脂 块 中 均匀 扩散 (A,B) ;如 果 用 薄 

云母 片 将 胚 划 蒜 分 隔 成 两 半 ,给 予 单 向 光照 射 , 扩 散 到 两 半 琼脂 块 中 的 生长 素 含量 一 样 (C) :但 如 果 仅 

将 帐 节 销 部 分 分 开 , 则 经 单 向 光照 射 后 ,背光 侧 生 长 素 售 量 高 于 向 光 侧 (D)。 即 在 胚 苏 畏 尖端 发 生 了 
单 向 光 刺 激 的 生长 素 侧 向 分 布 。 

在 20 世纪 70 年 代 后 期 ,用 生物 测定 和 现代 物理 化 学 方法 重复 了 Went 的 实验 ,生物 测定 法 得 到 

和 Went 类 似 的 结果 ,而 物理 化 学 方法 得 到 的 结果 显示 背光 和 向 光 两 侧 的 生长 素 含量 没有 明显 的 其 
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相对 吸收 和 反应 
































/人 。 乒 磋 散 由 SA 
/和 N\ 一 一 又 芽 精 央 a 胀 芽 精 央 被 薄 去 
Pisa\ A 母 片 完 全 分 开 ， 
| 琼脂 块 无 生长 素 再 分 配 


B 单方 向 光 D 


SR 胚 芋 稍 居 被 基 云 母 
| 片 部 分 分 开 ， 生 长 
必 汪 甘于 让 Ee 素 侧 向 再 分 配 


图 14-3 单方 向 光 引 起 玉米 胚芽 精 生 长 素 侧 向 再 分 布 (Taiz & Zeiger 1998) 
A 在 暗中 , 离 体 玉米 胜 芽 畏 尖 中 的 生长 宗 护 散 进 人 琼脂 块 ,其 数字 表示 所 告 生 长 素 引 起 的 臣 才 凸 芋 精 的 夺 曲 度 。 玉 在 单方 向 光 需 
射 下 ,与 噶 中 同样 量 的 生长 素 扩 散 进 人 得 脂 块 。 说 明 单方 向 光 未 导致 照 光 侧 生 长 素 降 解 。C, 胚芽 累 和 琼脂 块 被 从 中 则 完全 隔 开 
时 , 漫 有 观察 到 生长 素 的 侧 向 再 分 布 或 背光 侧 生长 素 生物 合成 增加 。 刁 当 胚 芽 痕 尖端 被 部 分 隔 开 时 ， 观察 到 对 单方 向 光 的 响应 二 
生长 素 的 侧 向 再 分 布 。 


异 。 由 此 ,人 们 对 Cholodny-Went 模型 提出 质 履 ,进一步 以 燕麦 肥 芽 鞘 、 绿 色 的 向 日 甘 下 胚 轴 、 小 曹 下 
下 五 轴 等 单 双子 叶 植 物 为 材料 进行 实验 ,对 琼脂 块 中 的 物质 分 析 的 结果 显示 ,在 单方 向 光照 射 后 ， 
IAA 在 两 侧 的 含量 并 无 大 的 差异 ,但 向 光 个 和 背光 侧 中 一 些 卸 制 物质 的 人 沼 量 不 同 , 如 在 向 日 划 下 胚 轴 
中 , 疝 光 侧 含有 较 多 的 黄 质 醒 , 草 卜 苗 中 有 草 卜 宁 等 物质 捉 制 了 向 光 储 的 生长 。 双 子叶 植 物 的 向 光 性 
反应 更 可 能 有 不 同 的 机 制 。 

目前 对 蓝光 引起 向 光 性 皮 应 的 分 子 机 制 仍 不 清楚 。 近 年 来 发 现 , 在 依赖 蓝光 的 向 光 性 反应 中 ,可 
能 有 蛋白 质 磷 酸化 作用 介 人 。 在 拟 南 芥 的 幼 咸 胚芽 勒 细胞 膜 上 发 现 有 一 120 kDa 的 膜 蛋白 表现 依赖 
蓝光 的 磷酸 化 ,而 缺乏 这 个 120 kDa 的 膜 蛋白 的 拟 南 并 罕 变 体 aapl 的 下 胚 轴 不 表现 向 光 性 反应 ,但 
这 种 突变 体 仍 具有 一 般 的 蓝光 抑制 伸 长 的 反应 。 预 示 这 个 膜 蛋 白 具 有 蓝光 受 体 的 特征 ,其 磷酸 化 介 
人 了 依赖 蓝光 的 向 光 性 反应 。 并 发 现在 单 向 光照 射 下 , 阁 麦 胚芽 精细 胞 膜 的 这 个 120 kDa 膜 蛋白 的 
秋 酸 化 呈现 特定 的 纵向 和 横向 梯度 ,是 否 由 此 而 产生 IAA 分 布 的 梯度 ,导致 盈 芽 精 不 均 义 生长 而 向 
光 弯 曲 需 进一步 证 实 (Salomon 1996)。 


二 、 向 重力 性 


生长 在 地 球 上 的 植物 ,总 是 受到 好 心 引力 的 影响 。 时 在 1806 年 ,Kinght 就 指出 ,植物 的 器 官 利 用 
重力 指导 生长 。 虽 然 播种 在 土壤 中 的 种 子 的 方向 是 随机 的 ,但 萌发 后 ,植物 的 根 总 是 朝 重 力 方向 在 土 
坏 中 生长 ,而 芽 会 穿 透 土屋 使 共 叶 在 空间 展开 , 即 茎 叶 总 是 背 向 重力 方向 生长 ,这 使 根系 从 土壤 中 吸 
收 水 分 和 养分 而 叶片 能 接受 阳光 进行 光合 作用 。 植 物 感受 重力 的 刺激 ,在 重力 方 启 上 发 生生 长 反应 
的 现象 称 向 重力 性 (gravitropism)。 对 重力 感受 的 部 位 限于 生长 的 某 些 部 位 ,如 根 冠 , 茎 并 10mm 的 
幼 嫩 部 位 , 禾 本 科 植 物 的 节 间 等 。 

















(一 ) 根 的 向 重力 性 


无 论 将 萌发 的 种 子 放置 在 什么 位 置 ,植物 的 根系 总 是 朝向 重力 生长 ,这 是 正 的 向 重力 性 。 达尔 文 
的 实验 证 明 ,去 除根 冠 的 根系 虽然 继续 生长 但 却 失去 了 向 重力 性 反应 , 当 根 冠 再 生 后 , 根 又 恢复 了 对 
重力 的 敏感 性 ,说 明 感受 重力 的 敏感 部 位 是 根 冠 ,但 是 发 生 不 均匀 弯曲 生长 的 部 位 是 根 的 仲 长 区 。 

对 于 植物 根 感 受 重力 的 机 制 , 一 般 认为 ,由 根 冠 中 细胞 的 特殊 淀粉 体感 受 重力 ,而 后 产生 和 传递 
信息 ,生长 素 的 不 均匀 分 布 导致 弯曲 生长 , 即 Cholodny-Went 模型 也 被 用 于 解释 根 的 向 重力 性 。 
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1. 淀粉 体感 受 重力 
因为 观察 到 感受 重力 的 部 位 是 根 冠 ,人 们 即 对 根 冠 进行 了 个 细 的 观察 ,发 现 根 冠 的 柱 细胞 中 含有 
许多 特 吻 的 造 粉 质 体 或 称 淀粉 体 Camyloplast) ,这 些 淀 粉 体 较 大 ,其 中 会 几 个 大 的 淀粉 粒 , 并 且 可 发 生 
位 移 。 将 根 从 系 直 向 水 平方 向 放 冒 时 ,这 些 淀 粉 体会 向 重力 方向 滴 降 ,重力 刺激 反应 的 最 短 时 间 一 一 
阅 时 (presentation time}) 和 和 注 粉 体 沉降 的 速度 相关 , 某 些 植物 在 12~20 秒 ;用 低温 或 激素 处 理 使 淀粉 
体 中 的 淀粉 被 耗 尽 后 , 根 对 重力 的 敏感 性 降低 ,而 淀粉 粒 重 新 出 现 后 就 恢复 向 重力 性 ;用 激光 切 去 拟 
南 间 根 尖 合 淀粉 体 的 中 央 柱 细胞 , 则 其 根 的 生长 失去 向 重力 性 ; 仅 有 小 淀粉 体 的 玉米 突变 体 对 重力 的 
反应 减弱 ;一 种 不 能 进行 光合 作用 的 玉米 突变 体 hcf-3 的 幻 苗 没有 向 重力 的 反应 ,但 用 蕊 糖 饲 咽 后 , 根 
冠 中 出 现 淀粉 休 , 同 时 也 具有 了 向 重力 性 反应 。 淀 粉 体 的 密度 比较 大 ,易于 沉 隆 。 所 有 这 些 实 验证 据 
说 明 这 种 可 沉降 的 淀粉 体 具 有 感受 和 传递 重力 信息 的 功能 ,这 种 特殊 的 淀粉 体 类 似 于 某 些 动物 的 " 平 
衡 石 ”Cstatolith)。 当 很 直立 向 重力 方向 时 ,这 些 淀粉 体 对 根 先 柱 细胞 中 的 周边 内 质 网 (peripheral 
ER) 的 压力 是 均匀 分 布 的 , 当 根 横向 时 ,对 细胞 两 但 内 质 网 的 压力 不 均 并 迅速 下 沉 , 以 此 来 传导 重力 
信号 (图 14-4) 。 

A B 杖 真 方 启 
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图 14-4 水 芹 根 平衡 石 对 重力 的 感受 (Taiz 8. Zeiger 1998) 
A 水 此 初生 根 根 冠 柱 细 配 中 的 平衡 石 ,充满 淀粉 的 淀粉 体 接 舍 内 质 网 。BR. 细胞 方位 转动 时 ,淀粉 体 沉 降 并 保持 接 
佬 内 质问 。 当 根 处 于 短 雪 方位 时 ,淀粉 体 对 肉质 网 产生 的 压力 芍 匀 分 布 ! 当 根 处 十 水 平方 位 时 , 根 锥 轴 两 侧 内 策 网 

















受到 的 压力 不 均 。 
2. 信号 传导 
植物 对 重力 的 感受 和 生长 反应 不 是 简单 的 淀粉 体 沉降 所 能 完成 的 ,在 根 冠 感受 重力 和 生长 反应 
之 间 必 然 有 信和 号 传递 过 程 , 其 分 子 机 制 仍 是 个 这 。 由 于 Cas+ 是 许多 刺激 转 导 途径 中 的 胞 内 信使 ,推测 
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在 根 的 向 重力 性 反应 中 ,Ca 也 起 第 二 信使 作用 。 当 玉米 根 冠 用 Ca2- 的 莹 合剂 EDTA 处 理 后 , 根 对 
重力 失去 敏感 性 ,再 提供 Cas+ ， 则 恢复 向 重力 性 ,但 根 的 伸 长 生长 至 少 在 下 小 时 内 没有 受到 影响 ;如 
时 阻止 Ca 在 根 中 的 移动 , 则 根 失 去 向 重力 性 ;将 舍 Cas+ 的 琼脂 染 靠 近 根 尖 的 一 俩 , 则 根 向 这 一 侧枝 
曲 ( 赂 14-5)。 测 定 结果 表明 根 冠 细胞 内 傅 高 水 平 的 Ca 和 CaM 从 根 尖 向 根基 部 存在 由 高 介 低 的 
Ca 和 CaM 梯度 ;而且 用 CaM 的 扫 制 剂 氮 次 颗 能 邱 制 根 的 向 重力 反应 ,但 不 扫 制 根 的 生长 速率 ; 根 
冠 细胞 淀粉 体 和 细胞 骨架 上 都 有 CaM; 通 道 阻 断 剂 和 ATPase 抑制 剂 也 使 根 的 向 重力 反应 消炎。 这 
些 实验 都 说 明 Ca2+ 和 CaM 在 向 重力 性 反应 中 起 重要 必用 。 也 有 间接 证 据 表明 IP; 作为 第 二 信使 介 
人 向 重 力 性 反应 的 信号 转 导 。 


一 
0 一 9 本 和 





图 14-5 玉米 初生 根 生长 对 辆 的 反应 图 146 根 冠 分 逆 抑 制 市 对 根 弯曲 的 作用 ,第 头 示 
(Hopkins 1995) 抑制 章 从 根 冠 流向 伸 长 区 (Hoepkins 1995) 
A, 将 育 Caz+ 琼脂 块 置 根 伸 长 区 一 帆 , 根 不 发 生计 曲 ; B 将 A 对照 根 , 哥 留 完整 根 冠 , 报 垂直 均匀 生长 ;RB 切 去 一 半 概 
售 Ca 半 + 琼脂 块 垩 根 尖 一 策 , 根 向 这 一 侧 棍 曲 5 C, 将 舍 和 冠 , 根 向 留 有 要 和 冠 一 山村 曲 居 .在 根 一 侧 揪 人 盖 玻 斤 以 阻止 
EGTA 琼脂 块 置 根 尖 一 俐 , 根 向 对 酮 弯曲 。 抑制 剂 流动 , 根 向 另 一 侧 弯曲 。 


植物 激素 在 向 重力 性 中 起 什么 作用 ? 给 根 作 简单 的 手术 实验 :去 掉 一 半 根 冠 的 一 市 生 长 较 快 , 根 
向 留 有 根 冠 的 一 侧 言 曲 ;在 根 的 一 和 侧 插入 一 盖 琉 片 ,阻止 物质 上 运 , 则 根 向 对 侧 弯 曲 生长 ,说 明 有 抑制 
物质 积累 在 水 平 放置 的 根 的 底部 抑制 生长 ,而 上 侧 生 长 ,因而 根 向 下 弯曲 (图 14-6)。 开 始 认 为 积累 的 
抑制 根 生长 的 物质 是 植物 激素 脱落 酸 。 但 是 ,实验 结果 证 明 , 要 在 很 高 浓度 下 ,ABA 才能 抑制 根 的 生 
长 ,用 ABA 生物 合成 抑制 剂 抑制 根 中 的 ABA 合成 后 ,很 仍 然 有 向 重力 反应 ;不 能 合成 ABA 的 玉米 
突变 体 幼苗 仍 其 有 向 重力 反应 。 因 此 ,在 根 的 一 侧 积 票 的 抑制 物质 不 是 ABA。 相 反 , 在 去 掉 根 冠 的 
根 尖 一 侧 放置 一 块 含 IAA 的 琼脂 , 则 根 向 这 一 侧 弯 曲 ;将 标记 的 IAA 均匀 施用 于 水 平 放置 的 根 的 和 
部 分 ,IAA 会 向 根 的 下 侧 素 集 ,并 引起 根 的 向 下 弯曲 。 看 来 ,抑制 根 的 一 侧 生 长 的 物质 可 能 是 高 浓度 
的 IAA。 编 玛 生 长 素 运输 载体 的 基因 突变 的 拟 南 芥 植株 表现 根 生 长 对 生长 素 敏 感性 和 重力 反应 者 降 
低 : 生 长 素 极 性 运输 抑制 剂 也 使 根 失 去 向 重力 性 ,说 明生 长 素 的 运输 与 向 重力 性 相关 。 

根 对 重力 感受 及 传导 过 程 的 模型 可 用 图 14-7 概括 如 下 : 根 直立 生长 时 , 葵 尖 运 向 根 尖 的 IAA 在 
根 中 均匀 分 布 ; 当 根 从 垂直 方向 转 到 水 平方 向 时 ,很 冠 柱 细胞 中 淀粉 体 向 重力 方向 沉降 ,对 细胞 两 例 


内 质 网 产生 不 同 的 压力 ,刺激 Ca2+ 从 内 质 网 释放 到 胞 质 中 ,和 CaM 结合 ,激活 质 膜 ATPase, 使 ca” 
+ 339 ， 


和 生长 素 不 均匀 分 布 ,下 侧 积累 超 最 适 浓度 的 生长 素 抑制 根 下 仙 的 生长 ,引起 根 的 向 下 弯曲 。 











oe 
生长 素 独 制 生长 
生长 方向 


图 14-7 彬 向 重力 性 的 Evans-Moore 模型 (Hopkins 1995) 
根 寻 于 水 平方 位 时 ,平衡 石 位 称 , 和 而 后 刺激 CasT+ 流 向 根 下 删 ,高 液 度 Ca2- 导 怪 高 缚 度 1AAA, 皂 制 根 下 侧 伸 长。 


(二 ) 茎 和 胚芽 鞘 的 负 回 重力 性 

植物 的 茎 总 是 背 向 重力 方向 而 向 上 生长 , 杀 本 科 植 物 便 伙 后 , 节 间 基部 感受 重力 ,其 下 侧 细胞 更 
| 肘 多 的 伸 长 ,而 上 侧 生 长 基本 停止 ,使 玖 向 上 弯曲 生 

长 。 这 种 情况 下 , 葡 对 重力 的 感受 和 和 后 长 反应 在 同 
一 部 位 ,解剖 观察 到 茎 维 管束 外 侧 有 1~2 层 会 演 
粉 体 的 淀粉 蒜 细 胞 , 可 能 起 感受 重 亡 的 作用 。 玉 
米 , 藻 麦 ,小 麦 . 大 表 等 下 本科 植 物 节 或 叶 畏 基部 有 
类 似 叶 枕 的 组 织 , 叫 假 叶 枕 (false pulvinus) ,这 些 
细胞 成 熟 时 ,成 为 薄 壁 和 厚 角 细胞 ,是 感受 重力 的 
部 位 ,下 部 细胞 伸 长 生长 而 上 部 细胞 不 生长 (图 14- 
8) ,使 共 在 感受 到 重力 后 48 一 72 小 时 完全 直立 起 
A 来 。 同时 也 观察 到 ,在 将 茎 水 平 放置 后 2 分 钟 内 ， 
图 14.8 禾 草 叶 畏 基部 假 叶 杭 图 (Hopkins 1995) ”淀粉 体 发 生 沉 降 , 在 15 一 30 分 钟 时 就 发 生 弯曲 反 
左 为 茎 处 于 桦 直方 向 , 右 示 芷 受到 重力 刺激 ， 应 ; 当 用 «淀粉 酶 处 理 大 麦 节 部 ,或 将 大 妾 放置 黑 
季 头 表示 叶 桃 天 出 细胞 的 相对 生长 。 暗中 5 天 ,使 细胞 中 淀粉 消失 ,也 失去 了 负 向 重力 


性 。 说 明 淀粉 体 也 是 植物 莽 负 向 重力 性 的 感受 器 。 

在 基 的 负 疝 重力 性 中 ,生长 素 和 (Cat+ 同样 起 重要 作用 。 去 项 的 胚 轴 , 即 没有 了 生长 素 源 , 失 去 对 
重力 的 感受 ,再 加 上 IAA, 又 可 发 生 弯曲 ;IAA 运输 的 掉 制 刘 会 抑制 对 重力 的 反应 ,当然 ,也 抑制 了 生 
长 。 是 否 由 于 生长 素 的 不 均 名 分 布 导 致 差异 生长 而 引起 的 弯曲 呢 ? 标记 IAA 实验 证 明 苯 下 侧 分 布 
较 多 的 IAA 而 促进 生长 。 但 由 于 检测 结果 不 一 致 ,因而 另 有 推测 :重力 刺激 引起 的 淀粉 体 沉降 可 能 
改变 了 组 织 对 IAA 的 敏感 性 ,而 进一步 导致 不 均匀 生长 。 

除 生长 案外 ,还 发 现在 禾 谷类 植物 的 叶 畏 中 ,存在 GA 的 沪 度 梯度 ,影响 细胞 的 伸 长 。 乙 烯 也 可 
能 抑制 水 平 放置 的 茎 的 上 部 生长 ,因此 ,在 一 定 条 件 下 GA 和 乙烯 也 在 向 重力 上 反应 中 起 作用 。 
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节 疗 





三 、 其 他 向 性 
《一 ) 向 水 性 和 同化 性 


这 是 指 植 物 感 受 环 境 中 化 学 物质 不 均匀 分 布 而 发 生 的 生长 反应 。 如 植物 的 根系 对 土壤 中 的 水 利 
肥 的 分 布 非常 敏感 ,根系 总 是 朝 着 潮湿 的 地 方 生长 , 当 表 层 土 壤 干 时 时 .根系 向 土壤 深层 有 水 的 地 方 
生长 , 即 植 物 祖 系 的 向 水 性 (hydrotropism) 。- 一 种 芍 豆 的 突变 体 ,失去 了 向 光 性 和 向 重力 性 ,但 对 湿度 
的 梯度 却 有 上 反应。 去掉 根 冠 由 几乎 完全 消除 了 根 的 向 水 性 ,因此 .要 对 湿度 的 感受 部 位 也 在 根 冠 。 同 
样 ,根系 也 总 是 追逐 肥 源 生长 ,以 获得 更 多 的 养料 ,深层 施肥 可 引导 根系 向 土壤 深层 生长 。 高 等 植物 
的 花粉 管 生长 更 表现 出 明显 的 向 化 性 (chemotropism) , 伦 林 中 的 化 学 物质 ,如 Ca 和 IAA 等 存在 一 
年 的 浓度 梯度 ,引导 花粉 管 向 着 膛 珠 生长 ,以 准确 进 人 肚 囊 ， 


(二 ) 向 触 性 和 接触 形态 建成 


常见 的 许多 攀援 植物 ,如 丝 压 . 葛 豆 、 葡 萄 等 ,它们 的 眷 须 一 边 牛 长 ,一 边 回旋 运动 ,一 旦 俘 及 物 
体 ,接触 一 侧 生 长 较 慢 ,而 另 一 侧 生 长 较 快 , 则 卷 须 在 5 一 10 分 钟 内 发 牛 弯曲 ,缠绕 在 物体 上 。 这 样 使 
植物 能 更 多 地 接受 阳光 进行 光合 作用 。 这 是 植物 对 接触 的 生长 反应 ,由 单方 向 机 械 刺 激 引 起 的 回旋 
生长 运动 ,被 称 为 向 触 性 (thigmorropism) 。 向 触 性 反应 的 可 能 机 理 是 ,这 些 器 官 的 表 应 细胞 壁 较 菏 ， 
细胞 原生 质 膜 受到 机 械 刺激 后 ,产生 动作 电位 ,并 迅速 传递 ,影响 离子 和 水 的 分 布 而 使 接触 一 侧 和 背 
侧 细胞 的 膨 压 发 生 不 同 变化 而 引起 不 均 匀 生 长 ,也 有 认为 向 船 性 中 的 不 均匀 生长 同样 是 由 于 生长 素 
的 不 均匀 分 布 所 致 。 

生长 在 自然 环境 中 的 植物 和 生长 在 温室 中 的 植物 常 有 不 同 的 形态 建成 ,自然 环境 中 生长 的 植物 
常 受到 风 收 雨 淋 .物体 落下 和 其 他 生物 的 接触 等 机 械 刺 激 ,使 植物 细胞 的 伸 长 生长 受到 抑制 .而 植株 
长 得 较为 粗壮 ,有 相对 发 达 的 厚 角 组 织 和 厚 壁 组 织 , 这 就 是 所 谓 的 接触 形态 建成 (thigmomorphogene- 
sis) 。 每 天 给 番 荐 植株 喷洒 10 秘 钟 水 ,和 对 照相 比 ,生长 被 控制 了 60% 。 植 物 激 素 乙 燃 可 能 介 人 接 
触 形态 建成 的 控制 ,接触 刺 油 使 生长 案 的 运输 也 受到 抑制 :GA 活性 减少 ;Ca 也 参与 这 种 控制 。 有 
观察 到 在 接触 刺 油 的 几 秒 钟 内 , 豆 茎 的 电阻 发 生变 化 ,说明 膜 透 性 变化 ,离子 迅速 转移 , 膜 透 性 的 变化 
会 影响 激素 的 亚 细 胞 水 平分 布 丽 调节 生长 。 在 这 种 形态 建成 过 程 中 ,还 包括 了 接触 诱导 基因 (touch 
gene) 的 表达 ,Janet Braam 和 Ronald WDavis{1990) 发 现 , 拟 南 开 在 被 用 喷 水 或 其 他 机 械 刺激 的 
10~-30 分 钟 后 ,这 些 基因 表达 产生 的 mRNA 可 增加 10%~100% ,已 知 其 中 之 -一 是 锋 结 合 蛋 安 的 mR- 
NA, 其 他 还 有 两 种 相关 的 蛋白 质 。 细 胞 内 Ca 和 水平 也 增加 ,所 以 可 能 Ca 和 CaM 是 基因 活化 的 第 


二 信使 。 








第 二 节 ”感性 运动 


植物 的 感性 运动 (nastic moevement) 也 是 对 环境 刺激 的 反应 ,与 向 性 运动 不 同 的 是 它 与 刺激 的 方 
各 无 闫 ,多 数 是 在 特殊 结构 部 位 ,细胞 脱 讨 发 生变 化 ,属于 脱 压 运动 Cturgor movement); 但 也 有 生长 
运动 。 按 照 刺 激 的 性 质 可 分 为 感 震 性 (seismonasty) , 感 夜 性 ( nyctinasty) 和 感 温 性 (thermonasty) 。 


一 、 感 硕 性 


感 震 性 是 由 机 械 刺激 引起 的 运动 。 最 常见 的 是 含 羡 草 叶片 的 运动 ,在 感受 轻微 刺激 的 几 秘 钟 内 ， 
叶 管 和 小 叶 基 部 细胞 甩 压 变化 ,使 叶柄 下 垂 , 小 叶 依次 闭 台 。 刺 激 含羞 草 的 小 片 时 ,发 生动 作 的 部 位 
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是 叶柄 基部 的 叶 枕 ,其 间 必 定 经 过 一 般 上 距离 的 信号 传递 ,一 种 可 能 的 机 制 是 :感受 刺激 的 细胞 兴 音 , 引 
发 动作 电位 ,经 维 管束 传递 ,传递 速度 可 达 2cmys, 信 号 到 达 时 桃 细胞 , H? 被 快速 吸收 学 致 膜 电位 变 
化 而 调节 离子 通道 状态 ,细胞 内 的 K* 和 糙 快 速 流 出 介质 外 体 , 水 分 流出 ,细胞 膨 斥 变化 而 鞭 缩 ,叶柄 
和 小 呈 下 垂 团 合 。 植 物 的 感 吉 性 刺激 传导 和 动物 的 神经 传导 类 似 : 间 样 是 快速 反应 ,如 食 虫 植物 捕 蝇 
草 的 动作 电波 传递 在 ] 秘 内 即 完 成 ;具有 全 或 无 的 特征 ,刺激 强度 和 反应 之 间 没 有 明显 的 关系 ;通过 
动作 电波 从 刺激 部 位 传递 兴奋 性 。 另 一 种 机 制 可 能 是 经 化 学 物质 传递 信号 ,从 舍 羞 草 , 合 欢 等 植物 中 
提取 出 一 类 物质 ,能 改变 含羞 草 叶 雹 细胞 的 膨 压 ,使 叶片 发 生 运动 ,目前 将 这 类 物质 称 为 膨 压 素 (tur- 


gorin) 。 


二 、 感 夜 性 


感 夜 性 指 植物 接受 光 暗 变化 信和 号 ,引起 叶片 的 开 合 运动 。 如 大 豆 、 花 生 、 四 季 豆 ,合欢 等 豆 科 植 物 
的 叶片 , 户 天 呈 水 平展 开 , 夜 间 合 撮 或 下 稚 ( 图 14-9) 。 
这 种 运动 是 被 环境 信号 和 植物 内 源 的 生物 锅 相 互 作用 所 
控制 的 。 这 类 植物 叶柄 基部 的 叶 桃 有 10~20 层 皮层 萍 壁 细 
胞 ,这 些 细胞 发 生 可 北 的 膨 压 变化 时 ,体积 和 形状 发 生变 化 ， 
RA 这些 细 胞 被 称 为 运动 细胞 (motor ceiD) ， 叶 柄 腺 侧 是 可 届 曲 
了 的 区 域 ,而 间 侧 是 可 伸展 的 区 域 ,在 叶片 平展 时 背 侧 细胞 脱 乓 
对 增 加 而 叶片 闭合 时 说 压 下 降 ; 腹 侧 细 胞 正 相反 ,在 叶片 平展 时 
内 膨 压 下 降 而 闭合 时 脱 夺 上升。 细胞 的 体积 变化 是 由 渗透 性 吸 
~、 ”水 或 失 水 引起 的 ,观察 到 伴随 细胞 膨胀 有 H+ 的 分 泌 , 质 外 体 
J | 宝 pH 下 降 ,K+ 和 Cl 进入 细胞 .目前 提出 的 可 能 机 制 是 :细胞 
4 一 初级 叶 枕 4 受 光 的 刺激 而 ATPase 质子 泵 活化 , 背 侧 的 运动 细胞 条 出 
张 开 前 全 H+ ,建立 跨 膜 的 电化 学 势 梯度 ,驱动 对 K+ 和 CL 的 吸收 ,并 
产生 部 分 有 机 酸 来 平衡 电荷 , 细胞 渗透 势 下 降 ,使 水 分 流 和 人， 
运动 细胞 膨胀 而 叶片 展开 ; 开 ! 在 背 、 腹 两 侧 细胞 之 间 再 分 配 ， 
因而 另 一 侧 运 动 细胞 K+ 流出 ,水 分 丢失 而 则 缩 。 在 白天 , 蓝 
光 和 远 红 光 能 使 闭合 的 叶片 展开 , 由 光敏 色 素 和 蓝光 受 体 接受 光 变 化 的 信号 。 由 于 是 近似 24 小 时 的 
周期 ,所 以 必然 也 有 生物 钟 参 加 控制 。 



















图 14-9 合欢 叶片 的 县 开 夜 合 
(Salisbury &. Ross 1992) 


三 、 感 温 
由 温度 变化 引起 器 官 两 侧 不 均匀 生长 的 运动 称 感 温 性 。 如 郁金香 和 番 红 花 的 花 , 通 常 在 内 天 温 
度 升 高 时 , 适 于 花 挫 的 内 侧 生长 ,而 外 便 生 长 很 少 , 花 对 开放 ;夜晚 温度 降低 时 ,花瓣 外 侧 生 长 而 使 花 
闭合 ,这 样 , 随 每 天 内 外 侧 的 恒 夜 生长 ,花茶 增 大 。 适 合 的 温差 约 10C 左 右 。 光 对 其 影响 很 小 ,主要 是 
花瓣 上 ,下 表面 对 温度 的 反应 不 同 而 引起 的 差异 生长 。 


第 三 节 细胞质 运动 和 细胞 器 的 运动 


运动 是 生命 的 特征 ,植物 的 生活 细胞 原生 质 和 细胞 器 无 时 无 刻 不 在 进行 着 各 种 形式 的 运动 。 组 
胞 中 的 细胞 质 流动 (cytoplasmic streaming) 也 是 多 种 多 样 的 :如 胞 质 中 的 颗粒 表现 不 连续 的 姚 联 式 运 
动 .或 同一 细胞 质 束 中 颗粒 的 相反 方向 运动 :细胞质 沿 细胞 周围 环流 等 。 花粉 管 中 常 可 见 到 细胞 质 由 
中 央 向 四 周 或 四 周 向 中 央 的 喷泉 式 流动 ， 
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一 、 细 胞 质 流 动 


研究 植物 的 细胞 质 流动 最 好 的 材料 是 藻类 ,如 遇 藻 和 团 藻 ,它们 的 节 间 细胞 可 长 达 2~5cm, 细胞 
上 质 围绕 中 央 大 液 泡 环流 。 液 泡 周围 的 原生 质 分 两 层 , 外 屋 凝 胶 状 部 分 基本 不 动 ,叶绿体 排列 在 和 中 ， 
另 -- 层 溶胶 状 的 原生 质 不 断 地 运动 ,内 外 两 层 交 界 处 存在 着 肌 动 蛋白 微 丝 束 , 肌 动 蛋 白 和 肌 款 蛋白 的 
相互 作用 推动 细胞 质 流动 。 像 这 种 药 类 ,细胞 较 大 ,必须 靠 细 胞 质 的 不 断 流动 米 完 成 物质 的 运输 ,这 
是 维持 其 生命 活动 所 必需 的 . 

商 等 植物 的 花粉 萌发 时 ,生长 的 花粉 管 中 细 胞 质 环流 和 细胞 器 运动 非常 活跃 。 花 粉 答 中 的 肉质 
网 和 高 尔 芝 体 合 成 和 转换 迅速 ,将 大 量 的 腊 材 料 和 壁 物 质 装 入 者 泡 ,运送 到 花粉 管 顶端 , 供 化 粉 管 生 
长 所 需 。 同 时 ,花粉 管 中 的 细胞 质 的 喷 朱 式 的 运动 对 物质 的 运输 也 十 分 有 效 。 经 免疫 荧光 观察 证 明 
在 花粉 管 中 存 在 肌 动 蛋白 微 丝 束 和 肌 款 蛋白 ,与 动物 骨骼 肌 的 肌 动 牌 白 和 肌 球 蛋白 有 相似 的 结构 和 
ATP 醇 活 性 特征 。 这 种 细胞 质 流动 也 是 由 组 成 微 丝 的 肌 动 蛋白 和 肌 球 重 户 相互 作用 产生 动 方 所 推 
动 的 ， 其 他 如 紫 露 草 雄 荡 毛细 胞 ,洋葱 鲜 莽 内 表皮 细胞 , 根 毛 细胞 等 都 存在 旺 儿 的 细胞 质 流动 。 

花粉 管 细胞 质 流动 受 钙 离 子 的 调节 ,用 歼 合 钙 的 抗菌素 一 一 氰 四 环 素 和 和 钙 - 钙 调 素 复合 物 的 抑制 
剂 一 一 所 再 唆 都 能 抑制 花粉 管 中 细 胞 质 流动 。 

二 、 细胞 器 运动 

细胞 内 的 一些 细 胞 器 可 以 不 同 的 方式 运动 ,如 花粉 管 中 细胞 器 和 细胞 质 一 起 环流 或 穿梭 运动 , 某 
些 蓝 类 细胞 中 叶绿体 的 趋向 运动 ,线粒体 ,高 尔 基 囊 泡 .内 质 网 等 都 可 运动 。 电 镁 观察 到 线粒体 和 叶 
绿 体 等 细胞 器 有 和 微 管 结合 的 位 点 ,可 以 微 管 作为 轨道 而 运动 ,细胞 器 沿 微 管 的 运动 可 以 是 双向 的 或 
成 绅 的 ,用 微 管 解 聚 剂 处 理 时 , 随 微 管 解 京 ,细胞 器 的 运动 也 被 抑制 。 微 丝 的 的 制剂 细胞 松弛 素 B 也 
使 细胞 嵌 运 动 停止 ,组 成 微 络 的 肝 球 蛋白 和 肌 动 蛋白 的 微 丝 束 之 问 相互 作用 产生 动力 ,推动 细胞 加 运 
动 。 这 说 明细 胞 髓 的 运动 基 与 微 管 和 微 丝 等 细胞 骨架 紧密 相关 的 。 

某 此 藻类 细胞 的 叶绿体 随 光 照 方向 运动 。 如 每 一 个 转 板 萍 细胞 仅 含 一 个 扁平 叶绿体 ,在 光 较 弱 
时 ,叶绿体 面向 照 光 方向 以 接受 更 多 的 光 ; 而 在 光 强 时 ,叶绿体 侧 启 光 以 避免 过 强 光 的 伤害 。 市 愉 这 
种 运动 是 红 光 / 远 红 光 可 逆 诱导 的 ,说 明光 敏 色 素 介 人 叶绿体 对 光 的 感受 。 


第 四 节 ”生物 钟 一 一 生命 的 内 源 广 奏 
一 、 生 命 的 节律 现象 


在 古代 入 们 就 注意 到 许多 植物 的 时 片 有 就 眠 运动 ,如 菜豆 的 叶片 在 白天 呈 水 平 位 置 ,而 夜晚 下 
垂 。 这 种 生命 的 节律 现象 普遍 存 在 于 生物 界 ,包括 植物 .动物 和 人 类 。 在 植物 中 ,如 小 球 莫 的 细胞 分 
沐 在 近 黎明 时 出 现 高 峰 ; 许 多 藻类 和 真菌 的 季子 的 成 熟 和 散布 .高 等 植物 的 气孔 开 闭 .细胞 分 裂 , 光 合 
作用 CO; 同化 和 呼吸 代谢 、 单 子叶 植物 胚 薄 畏 的 生长 速度 以 及 双子 叶 植物 下 胚 轴 的 生长 等 都 有 节奏 
性 的 变化 ( 表 14-1)。 重 要 的 是 ,这 种 节奏 与 地 球 上 的 光 、 温 度 尽 夜 变化 协调 ,如 菜豆 初生 叶 叶 片 在 白 
天 旦 水 平 状态 利于 有 效 地 上 吸 收 光 能 ,而 夜间 下 垂 被 认为 有 利于 适当 保温 或 碱 少 燕 腾 ,适应 光 和 温度 生 
夜 变化 的 环境 (图 14-10)。 又 如 一 些 花 的 开放 和 昆虫 的 活动 协调 一 致 而 有 利于 传粉 等 节奏 表现 ,对 植 
物 的 生命 活动 具有 重要 意义 。 而 我 们 在 做 研究 时 ,也 应 考虑 到 植物 的 这 种 自身 的 节奏 性 变化 来 决定 
实验 处 理 的 时 间 。 

在 20 世纪 30 年 代 德国 的 及 Bunning 和 K，Sterrn 用 记 纹 鼓 记 录 了 药 豆 叶片 月 夜 运动 的 现象 
称 这 种 有 规律 的 变化 为 生物 钟 Cbiological clock) 。 后 来 发 现 ,在 黑暗 中 或 在 连续 弱 光 下 ,叶片 开 合 的 
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节奏 周期 木 是 准确 的 24 小 时 ,而 是 在 20 一 各 小 时 之 间 , 接 近 24 小 时 ,因此 ,区 称 为 近似 舍 夜 他 答 


Cecircadian rhythum) 。 


来 141 高 等 植物 的 某 些 近似 县 夜 节 喜 班 象 (Hopkins 19952 











节 页 植 物 
叶片 就 眠 运动 忌 科 等 许多 植物 
气 乱 的 县 开 夜 合 烟草 . 重 豆 . 香 帮 
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CO 释放 兰花 
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15:00(3:00 p,m.) 18:0 21:0 22:0 23:0 24:0 


1:00 (a.m.,) 2:0 4:0 6:00 9:0 12:00 (noon) 





图 14-10 苍 耳 (上 ) 和 (菜豆 ) 叶 片 的 屋 夜 节奏 性 运动 (Salisbury & Ross 1992) 
二 、 近 似 层 夜 节奏 的 一 般 特 征 


在 连续 光照 或 连续 黑暗 条 件 下 和 便 温 条 件 下 ,菜豆 等 植物 的 咱 片 就 眼 运 动 也 可 维持 几 个 尽 夜 的 
周期 性 变化 ,人 们 称 之 为 自由 运转 (free runningy。 拟 南 芥 叶片 运动 节奏 在 稳 衡 弱 光 下 可 维持 12 天 之 
久 , 可 知 这 是 一 种 植物 自身 内 源 性 的 节 痊 ,是 存在 于 体内 的 生物 钟 。 

(二 ) 周期 和 振幅 

完成 一 个 循环 的 时 间 长 度 , 或 在 重复 的 周期 上 两 个 同位 点 之 间 的 特定 时 间 称 为 节奏 的 周期 (peri- 
od) 。 振 幅 (amplitude) 指 所 观察 的 反应 的 变动 幅度 ,如 叶片 的 最 高 水 平 位 置 到 下 垂 的 最 低位 置 之 间 的 
变化 幅度 (图 14-11)。 在 稳 恒 条 件 下 ,生物 钟 的 周期 长 度 并 不 是 准确 的 24 小 时 ,如 菜豆 叶片 在 连续 红 
光 下 的 运动 周期 为 27 小 时 , 熙 麦 胚芽 辅 生长 速率 的 节奏 为 23. 3 小 时 。 这 种 周期 可 以 连续 运转 几 个 
循环 ,以 后 振幅 逐渐 减弱 至 消失 ,并 不 是 生物 钟 消失 了 ,而 可 能 是 钟 和 生 埋 功能 之 间 的 联系 受到 影响 ， 
如 给 予 光 信号 或 改变 温度 等 ,就 可 重新 启动 节奏 。 周 期 的 形式 也 各 有 不 同 ,并 不 都 是 平滑 的 正弦 曲 
线 , 有 的 峰 尖 较 锐 ,有 的 较 平 缓 ,有 的 也 不 完全 对 称 。 
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费 型 的 近似 经 夜 季 类 











近似 答 褒 节 寒 从 24h 
光 障 循环 进入 连续 黑 
太后 的 自由 运转 ， 同 
期 变 为 26h 





连续 净 昭 下 转 入 出 六 
后 ， 被 巷 止 的 节奏 症 
新 启动 





在 瞳 中 给 予 的 光 引起 
典型 的 调 相反 应 ， 节 
奏 捧 迟 ， 但 没有 改变 
局 其 








图 14-11 近似 悬 夜 节 春 的 某 些 特征 (Taiz & Zeiger 1998) 


(三 ) 重 拨 和 调 相 

在 自然 界 生 长 的 植物 ,许多 生命 活动 是 和 环境 的 异 夜 变化 相 适应 的 。 内 源 节 奏 最 为 重要 的 特征 
是 其 可 诱导 性 , 即 受到 外 界 环 境 条 件 的 诱导 和 约束 ,自然 界 决 定 于 地 球 自 转 的 层 夜 变化 把 近似 姐 夜 节 
奏 约 束 在 24 小 时 ,使 其 和 自然 界 的 节奏 变化 同步 。 忆 我 们 拨 准 时 钟 一 样 ,生物 钟 也 需 重 拨 和 约束 , 否 
则 ,经 过 几 个 周期 后 就 会 和 昼夜 的 24 小 时 错位 ,经 实验 证 明 每 天 校正 的 信号 主要 是 光 , 即 以 获 明 或 黄 
虱 的 光 暗 变化 作为 信号 。 温 度 的 剧 夜 变化 也 可 起 一 定 的 作用 。 这 些 信 号 可 称 为 内 源 节 奏 的 同步 器 
《zeitgeber) 。 如 果 缩 短 或 延长 环境 周期 ,植物 的 节奏 也 会 发 牛 相位 移动 ,而 和 新 的 周期 同步 。 相 位 移 
动 使 植物 能 将 生命 活动 的 节 秦 调节 至 适应 新 的 环 麻 尽 夜 循环 的 变化 。 但 将 植株 放 间 到 稳 恒 条 件 下 
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时 ,节奏 又 会 恢复 到 原 米 的 周期 与 自由 运转 状态 。 因 此 ,虽然 近似 僵 夜 节奏 是 内 生 的 ,但 保证 其 正常 
的 运转 却 要 求 环境 信号 的 不 断 币 激 诱 导 。 


三 、 内 源 节奏 对 环境 信号 的 反应 


光 上 起 启动 和 校正 生 物 钟 的 作用 。 存 特 然 环境 的 白天 ,用 闪光 处 理 处 于 稳 恒 绊 光 下 的 植物 ,对 其 节 
奏 的 相位 几乎 没有 影响 ,如果 在 黑夜 初期 闪光 ,似乎 给 了 植物 一 个 黄色 的 信和 导 , 就 会 使 节奏 推迟 ;但 如 
果 在 黑夜 末期 给 予 闪 光 , 就 像 歼 明 信 号 一 样 使 节奏 的 下 一 个 峰 提 前 。 甚 至 在 连续 的 黑暗 和 恒温 条 件 
下 ,用 两 个 短暂 的 光 中 断 处 理 ( 仅 所 分 钟 至 一 小 时 ) ,一 个 因 光 在 光 期 开始 时 , 另 一 个 在 光 期 末尾 时 ,也 
就 是 只 给 予 了 黎明 和 黄 铬 的 光 信 号 ,这 是 所 站 的 轮 廊 光 周 期 (skeleton photoperiod) ,结果 ,处 理 和 对 
星 植 物 的 节奏 是 完全 相同 的 。 这 非常 好 地 说 明了 植物 是 通过 感知 黎明 和 黄昏 的 光 暗 转变 信 号 来 校正 
其 内 源 节 泰 的 。 由 此 ,植物 能 感知 在 季节 变化 周期 中 , 日照 长 度 有 规律 的 变化 ,识别 一 年 的 时 间 进 程 ， 
作出 相 庶 的 反应, 如 从 营养 生长 转变 为 适 于 开花 的 节奏 程序 ;秋季 日 照 逐 浙 绒 短 时 ,从 旺盛 的 生长 转 
疝 体 眠 等 。 

内 源 节奏 对 温度 不 其 敏感 。 多 数 生化 反应 受 温度 影响 ,温度 系数 Qu 在 2 左右 ,这 种 对 温度 的 敏 
感性 对 生物 是 有 利 的 ,在 温度 适宜 时 ,代谢 活动 旺盛 ,正常 生长 ;在 温度 变化 较 大 时 ,及 时 地 调节 ,避免 
受到 伤害 。 但 生物 钟 如 果 对 环境 温度 波动 太 人 敏感 ,就 可 能 使 植物 受到 太 严重 的 干扰 而 造成 生命 活动 
的 紊乱 。 实 验证 明 内 源 节 奏 的 周期 长 度 对 温度 相对 不 敏感 ,其 温度 系数 通常 为 0. 8 一 1.4, 瞳 示 它 不 大 
以 化 学 变化 为 基础 的 。 但 节奏 的 振幅 可 能 受 温度 的 影响 。 

站 物 的 内 源 节奏 是 否 受 化 学 物质 的 影响 ?呼吸 抑制 剂 似乎 不 影响 节奏 的 周期 ,但 能 影响 振幅 ,去 
抑制 剂 后 , 节 秦 又 可 恢复 正常 。 但 也 有 报道 , 像 秋 水 仙 碱 .乙醚 、 酒 精 等 化 学 抑制 剂 作用 于 菜豆 , 仅 稍 
徽 延 长 筷 期 而 对 振幅 影响 较 小 。 化 学 物质 对 内 源 节 痊 的 影响 及 其 机 制 仍 不 铺 楚 ,也 可 能 与 影响 了 细 
胞 膜 透 性 .离子 运输 及 恒 白 质 合成 等 其 他 生理 过 程 有 关 。 


四 、 对 生物 钟 机 制 的 研究 


曾 有 一 种 对 生物 钟 机 制 的 解释 :细胞 内 某 种 物质 XC 也 许 是 KK+) ,向 某 一 细胞 器 内 主动 运输 , 当 XX 
的 浓度 达到 一 临界 值 时 停止 向 内 运输 ,而 开始 向 外 渗 漏 ,直到 一 最 低 阐 值 后 再 启动 运 入 过程。 光 的 作 
用 可 能 是 影响 膜 的 遗 性 ,进而 影响 滩 漏 速度 ,在 较 高 温度 下 , 滩 淹 也 会 加 快 ,因而 影响 节奏 (Sweeney 
1987) 。 

根据 近 些 年 的 研究 进展 ,Carre 和 Kay(1996) 提 出 ,一 个 内 源 节奏 系统 应 包括 : 呈 一 个 中 心 振 葛 器 
(central oscillator) ,用 以 控制 循环 相位 ,周期 长 度 和 振幅 ;名 光 或 温度 等 环境 信号 输 人 途径 (input 
pathway) ,如 光敏 色素 或 隐 花 色素 作为 光 受 体 接受 党 的 信号 ;@ 引 起 生物 反应 的 信号 输出 途径 (out- 
put pathway) ,将 节 麦 钟 的 信息 和 生理 过 程 联系 起 来 。 这 些 过 程 包括 基因 转录 和 翻译 , 酶 的 形成 与 活 
性 调节 、 膜 淆 性 变化 ,细胞 分 裂 、 离 子 通 道 的 调节 等 。 

接受 光 信 号 的 受 体 可 能 是 光敏 色素 或 隐 花 色素 ,一些 豆 科 材 物 叶片 的 全 夜 节奏 性 运动 对 红 光 敏 
感 ;在 稳 已 弱 光 下 , 拟 南 苏 叶 片 运动 的 节 凌 可 维持 12 天 ,用 红 光 闪光 可 启动 节奏 或 引起 相位 移 。 单 细 
胞 漆 沟 藻 的 生物 发 光 节 奏 反 应 是 对 蓝光 敏感 的 ,气孔 运动 的 内 源 节奏 也 是 蓝光 反应 ,可 由 隐 花 色素 作 
为 光 受 体 。 拟 南开 缺乏 光敏 色素 的 突变 体 或 缺乏 隐 花 色素 的 突变 体 就 失去 了 对 红 光 或 蓝光 的 敏感 
性 ,而 节奏 减弱 。 许 多 证 据 表 明 动 物 和 植物 的 内 源 节奏 系统 中 都 存在 隐 花 色素 ,说 明 内 源 节 奏 的 输入 
途径 在 进化 中 是 较为 保守 的 (Somers et a，1998)。 还 观察 到 豆 科 植 物 叶 片 节 奏 运 动 中 , 红 光 信号 引 
起 磷酸 肌 醇 转换 和 胞 质 Ca 的 瞬时 变化 ,说 明 有 第 二 信使 系统 介 导 其 信号 转 导 过 程 . 

突变 体 的 第 选 和 应 用 为 研究 牛 物 钟 的 机 制 提 供 了 有 效 的 途径 。 已 鉴定 了 链 孢 老 和 果 蝇 的 多 种 生 
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先 钟 突变 体 , 在 高 等 植物 拟 南 芥 的 CAB 基因 (叶绿素 ab 结合 蛋 叫 基 央 ) 的 启动 子 区 媒人 息 莹 光束 
酶 基因 作为 报告 基因 ,用 后 物 发 光 节 奏 作 为 标记 ,筛选 了 CAB 基因 表达 周期 变化 或 改变 了 表达 基 等 
多 种 突变 体 ,用 以 研究 CAB 基因 表达 的 节奏 控制 ,为 研究 生物 钟 机 制 提 供 了 新 的 分 子 遗 传 学 手段 。 

植物 有 不 止 一 种 节奏 现象 同时 存在 ,每 一 植物 存在 多 少 节 奏 钟 ”控制 系统 存在 于 什么 地 方 ? 氢 
南 草 的 一 种 短 生长 周期 的 突变 体 tocl ,叶片 运动 的 节奏 周期 也 缩短 ,推测 其 CAB 基因 表达 和 叶片 运 
动 这 两 种 不 同 反 应 的 节奏 中 心 控制 系统 可 能 相同 ,但 由 不 同 的 输出 信号 来 区 别 , 调 引 起 不 同 的 反应 ， 
或 不 同类 型 细胞 有 特殊 的 调节 方式 。 气 孔 运 动 和 光合 作用 节奏 周期 一 般 为 24 小 时 ,但 叶片 运动 自由 
运转 的 周期 是 27 小 时 ,一 种 解释 是 存在 不 同 的 中 心 振东 器 控制 不 同 的 反应 ,一 种 可 能 是 气孔 保卫 细 
胞 和 叶 枕 细胞 感受 光 的 输入 途径 不 同 或 有 不 同 的 输出 途径 。 一 般 认为 控制 系统 应 存在 于 膜 上 ,但 需 
要 得 到 直接 的 证 据 。 














小 结 

植物 虽然 不 能 像 动物 那样 随意 移动 ,但 植物 的 某 些 回 官 接受 环境 刺激 ,也 能 有 局 部 的 运动 。 重 要 
的 一 类 运动 是 向 性 运动 ,包括 向 光 性 、 向 重力 性 .向 化 性 和 向 秀 性 ,这 类 适 动 是 植物 的 其 部 位 接受 环 
境 刺 激 后 ,经 过 一 系列 信号 传递 ,引起 不 均匀 生长 的 结果 ,其 运动 的 方向 取决 于 刺激 的 方向 ,可 以 是 正 
向 的 和 负 向 的 运动 。 感 性 运动 的 方向 与 刺激 的 方向 无 关 , 有 些 也 是 生长 送 动 ,但 密 数 是 膨 压 运动 。 生 
活 细 胞 内 的 原生 质 和 细胞 器 的 运动 是 生物 的 重要 特征 ,对 于 传递 信息 和 运输 物质 ,或 调节 生理 活动 都 
是 十 分 重要 的 。 从 分 子 水 平 上 揭示 细胞 运动 的 机 理 对 认识 生命 活动 本 质 有 重要 意义 。 所 有 生物 的 行 
为 都 表现 出 一 定 的 节律 性 ,在 植物 体内 存在 着 生物 钟 。 午 物 内 生 的 近似 县 夜 节奏 能 被 光 等 环境 信号 
启动 ,校准 或 调节 相位 ,使 植物 的 生命 活动 与 环境 条 性 相 适 应 。 
思考 题 
(1》 名 词 解释 :向 性 运动 ,向 光 性 和 向 重力 性 ,感性 运动 ,生物 钟 和 近 伺 有 民 夜 节奏 。 
(2) 举例 说 明 植 物 运动 对 厢 物 生命 活动 前 意义 。 
(3) 植物 向 性 运动 的 主要 特点 是 什么 ? 用 实验 证 明 植 物 接受 光 信 号 和 发 生 反 应 的 部 位 。 
(4) 试 述 植物 向 光 性 和 向 重力 性 运动 的 可 能 机 理 。 
(5) 列举 说 明 淀粉 体 是 植物 杠 中 的 重力 感受 器 的 证 据 。 
《6) 讨论 植物 激素 和 植物 运动 的 关系 。 
(7) 役 计 实验 证 明 Cas+ 参与 了 根 的 向 重力 性 运动 信号 传递 。 
《8) 仁和 名 是 生物 圳 9? 其 特点 和 意 又 是 什么 ? 
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第 十 五 章 ”植物 的 光 控 发 育 


光 在 生命 的 发 生 上 .在 生物 界 的 物质 代谢 和 能 量 代谢 系统 的 进化 上 都 起 着 极其 重要 的 作用 。 泡 
是 植物 和 其 他 一 切 生 物 环 以 生存 的 能 景 来 源 ,绿色 植物 通过 光合 作用 利用 光 能 将 无 机 物 同 化 为 有 机 
物 , 以 化 学 能 形式 贮存 能 量 , 为 所 有 生物 所 利用 ;同时 , 光 是 最 重要 的 环境 因子 之 一 ,在 植物 发 育 过 程 
中 ,扮演 另 一 个 重要 的 角色 .作为 -种 环境 信和 导 参 与 调控 植物 的 整个 发 育 过 程 ,从 种 子 萌发 .幼苗 生长 
到 植物 的 生殖 、 衰 老 和 休眠 的 各 个 阶段 ,从 基因 表达 的 分 子 水 平 到 器 官 建成 , 光 无 所 不 在 地 起 着 信和 号 
开关 的 作用 ,使 植物 获得 最 大 的 生存 和 繁 衔 优势 ， 


第 一 节 植物 光 形态 建成 


黑暗 中 生长 的 双子 叶 植 物 幼苗 的 下 肚 轴 伸 长 . 巷 细 长 柔弱 .顶端 弯 勾 不 伸 直 .叶片 小 有 不 扩展 、 缺 
过 叶绿素 而 呈 白 色 或 黄色 , 叶 绿 休 发 育 不 正常 ,许多 酶 的 活性 也 低 : 黑 暗中 生长 的 单子 时 植物 上 肥 轴 
或 第 一 节 间 特别 长 ,叶片 卷 紧 不 伸展 。 这 是 所 谓 的 瞳 形态 建成 (skotomorphogenesis) ,或 称 黄 化 现象 
Cetiolation) 。 而 在 光 下 生长 的 植物 ,下 年 轴 弯 钩 伸 直 ,. 叶 片 展开 . 叶 绿 休 叹 育 完 善 、 合 成 叶绿素 .叶片 
转 绿 ,能 正常 进行 光 台 作用 以 获得 碳 素 和 能 量 ,使 植物 生长 正常 而 强壮 (图 15-1)。 和 光合 作用 相 比 ， 
这 是 一 种 低能 量 反应 ,只 需 较 弱 的 、 短 时 间 的 光照 ,通过 对 膜 功能 的 影响 , 族 导 基因 表达 等 一 系列 细胞 
反应 ,就 能 导致 明显 的 细胞 分 化 、 结 构 和 功能 的 变化 .表现 于 组 织 和 器 官 建成 等 形态 变化 ,这 就 是 植物 
的 光 形 态 建成 (photomorphogenesis) ; 兴 称 光 控 发 育 作 用 。 








环境 光 ”一 一 信号 
植物 + 
光 受 体 一 一 一 接受 信号 
+ 
+ ”一 一 一 信号 转台 
原初 反应 
| 站 二 一 一 选择 调控 
发 育 反 应 


图 15 1 椒 辣 光 条 件 下 生长 6 天 的 菜豆 幼苗 图 15-2 植物 光 形态 建成 过 程 示 意图 


(Taiz &. Zeiger 1998) 
与 在 连续 白光 下 正常 生长 的 幼 蓝 ( 右 ) 相 比 ,每 天 5 分 钟 红 
红 光 【去 ) 戎 可 部 分 消除 在 完全 黑暗 下 生长 的 细 苗 叶 乒 小 、 
维持 项 端 迹 钩 等 黄 化 现象 (中 )。 
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为 什么 在 学 下 和 在 暗中 生长 的 植物 有 不 同 的 形态 ?植物 怎样 感知 光 的 信号 ? 各 何 将 光 信 和 号 转换 
为 生理 反光 撒 态 建成 的 主要 过 程 可 概括 如 图 15-2。 首先 由 植物 细胞 中 的 光 受 体 接受 环境 中 的 区 
信号 ,而 后 道 过 胞 内 信使 的 传 寻 ,引起 级 联 反 应 ,最 终 表 现 为 发 育 的 光 形 态 建 成 。 

一 、 植 物 的 光 受 体 

动物 通过 视觉 器 官 感知 光 , 并 遂 过 神经 传递 光 的 信息 。 在 进化 过 程 中 ,高 等 植物 也 发 展 了 极其 精 
细 的 光 信 号 接受 系统 和 信号 传导 系统 ,能 对 光 的 有 无 , 光 的 波长 , 光 强 的 变化 ,光照 持续 时 间 以 及 光 的 
空间 对 称 性 等 作出 适当 的 反应 。 根 据 最 有 效 的 吸收 光谱 和 作用 光谱 区 域 ,日 前 所 知 植物 的 光 受 体 
{photoreceptor} 包括 二 类 ;光敏 色素 (phytochrome) ,接收 红 光 和 远 红 交 信 号 ; 隐 花 色素 或 称 些 光 / 柴 
外 光 -A 受 体 {erybtoehrome 或 blue 7/ UV-A receplot) , 防 收 蓝光 利 330 一 390nrm 的 紫外 光 ; 紫外 闪 -BE 
受 体 CUV-B receptor) ,接收 280 一 320nm 的 紫外 光 。 与 植物 细胞 中 通常 含有 的 叶绿素 和 类 研 葛 卜 素 
等 大量 的 色素 相 比 ,这 些 光 受 体 色素 是 微量 的 ,但 是 它 们 对 外 界 光 坏 计 变 化 非常 敏感 ,它们 能 感受 比 
光合 作用 看 效 光 范围 波长 更 宽 的 光 , 包 括 茜 外 光 到 远 红 光 ,分 别 接受 光 质 光量 ,光照 时 间 和 光照 方向 
的 变化 ,经 过 信号 转换 ,传递 .放大 和 选择 调控 ,引起 不 同 的 反应 ,使 植物 适应 光环 境 的 变化 ,完成 正常 
的 发 育 过 程 。 





























二 ,光敏 色素 
(一 ) 光敏 色素 的 基本 性 质 


1 光敏 色素 的 发 现 和 在 植物 组 织 中 的 分 布 

早 在 20 世纪 初 ,德国 的 植物 生理 学 家 Sachs 就 观察 并 描述 了 暗中 生长 幼苗 的 黄 化 现象 ,并 用 实 
验证 明 这 是 区 别 于 光合 作用 的 形态 建成 。1920 年 美国 农业 部 由 尔 敬 维尔 研究 中 心 的 Garner 和 AL- 
iard 发 现 了 日 照 长 度 控 制 植 物 的 开花 ,从 此 他 们 开始 研究 光 对 植物 生长 发 育 的 各 种 影响 ,用 大 型 光谱 
仪 将 白光 分 成 单 色光 ,对 多 种 植物 进行 试验 ,在 1952 年 报道 了 芮 总 种 子 需 光 上 蝴 发 的 试验 结果 : 红 光 促 
进 种 子 萌发 ,而 远 红 光 可 逆转 红 光 的 作用 , 当 反 复 照 射 红 光 和 远 缂 光 时 ,种 子 是 否 萌发 则 取决 于 最 后 
一 次 照射 的 是 红 光 还 是 远 红 光 ( 表 15-1)， 

1959 年 该 研究 所 的 Bulter 等 用 





表 15-1 红 光 、 远 红 光 对 万 蕊 种 子 靖 发 的 影响 (Borthwick 1952) 








双 波 长 分 光 光 度 计 检测 到 黄 化 芜 管子 一 

叶 和 黄 化 玉米 幼苗 体内 存在 一 种 吸收 ne LE 

红 光 和 远 红 光 \ 而 红 可 下 相 转 化 的 色 M 

素 ; 经 提取 发 现 是 一 种 色素 蛋白 。 R+ ER 54 

1960 年 ,他 们 将 这 种 色素 蛋白 命名 为 te i '" 

光敏 色素 。 光 人 敏 色素 的 发 现 是 20 世 RR 十 RR 二 FRR op 

纪 植 物 科学 中 的 重要 成 就 , 是 植物 光 R+FR+RIFR-R1ER 34 

形态 建成 研究 中 的 一 个 里 程 碑 。 KiFRIRITFRIRIFRIR %  _ - 





光敏 色素 广泛 地 分 布 在 藻类 、 莒 巷 、 地 衣 、 雍 类 、 实 子 植物 和 被 子 植物 中 。 在 高 等 植物 中 ,已 从 根 、 
胚芽 精 , 下 胚 轴 、 蕉 .子叶 .叶柄 ,叶片 .营养 芽 , 花 .种 子 和 正在 发 育 的 果实 中 检测 到 光敏 色素 。 但 是 其 
在 不 同 组 织 中 的 分 布 是 不 均匀 的 (图 15-3) ,在 分 生 组 织 和 幼 嫩 咒 言 中 会 重 较 高 。 在 亚 细 胞 水 平 上 , 光 
敏 色素 主要 存在 于 细胞 质 膜 ,线粒体 . 质 体 , 核 膜 .内 质 网 和 细胞 质 中 。 通 常 黄 化 幼苗 中 光敏 色素 的 含 
量 比 绿色 组 织 中 高 几 十 倍 , 在 黄 化 组 织 中 ,光敏 色素 多 分 布 在 膜 系统 上 ,而 照射 红 光 后 ,多 分 散在 细胞 


中 的 各 个 部 分 。 
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图 15-3 ”光敏 色素 在 黄 化 柄 豆 幼苗 中 的 分 布 (Taiz &. Zeiger 1998) 
光敏 色素 介 中 分 布 在 上 胚 纳 和 柜 尖端 分 生 组 织 , 即 发 生 显 善 发 育 变化 的 部 位 , 


2， 光 才 色 束 的 性 质 

(1) 基 本 结构 光敏 色素 是 一 种 易 深 于 水 的 浅 蓝 色 的 色素 人 蛋白 ,由 发 色 团 (chromophore} 和 利息 
白质 脱 辅 基 和 蛋白 ,apoprotein) 两 部 分 组 成 。 其 脱 畏 基 蛋白 由 核 基因 编码 ,在 胞 质 中 合成 ,而 发 色 团 在 
质 体 中 合成 后 , 运 出 到 胞 质 中 ,二 者 自动 装配 成 光敏 色素 蛋白 (图 15-4) 。 光 敏 色素 发 色 团 是 一 个 开 链 
的 四 吡咯 坏 结 构 化 合 物 , 分 于 质量 约 为 612Da; 光 敏 色素 的 脱 辅 基 蛋 白 单 体 分 子 质量 在 120 一 127kDa 
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2 A 
图 15-4 光敏 色素 的 合成 (Taiz 全 Zeiger 1998) 图 15-5 光敏 色素 发 色 团 的 结构 及 经 态 醚 键 结 全 多 
在 质 体 中 合成 光 锥 色素 发 色 团 ,进入 胞 质 与 腊 辅 基 看 白 装配 成 肽 前 区 域 CTaiz && Zeiger 1998) 
为 光敏 色素 全 蛋白 。 红 光 和 远 红 光 使 发 色 团 15 位 已 发 生 须 式 与 反 式 异 





构 体 转换 。 
，350 。 


之 间 ,已 知 燕 喜 光 敏 笃 素 蛋 白质 由 1128 个 氨基 酸 残 基 组 成 ,并 确定 了 排列 顺序 ,其 人 端 第 321 位 的 半 
胱 氮 酸 以 硫 醚 键 与 发 色 团 A 环 上 的 烯 双 键 共 价 联接 而 形成 完整 的 光敏 色素 (图 15-5) 。 对 光敏 色素 的 
四 组 结构 分 析 表 明 , 在 生理 条 件 下 形成 二 聚 体 , 单 体 或 二 聚 体 的 形状 都 接近 燃 圆 形 。 

光敏 色素 有 两 种 可 以 互相 转化 的 构象 形式 : 红 光 吸收 型 Pr 和 过 红 光 吸收 型 Pfr。 它 们 的 光谱 性 
质 是 由 发 色 团 和 脱 辅 基 蛋白 相互 作用 的 结果 。 普 遍 认 为 ,Pr 型 是 光敏 色素 的 钝 化 形式 ,时 蓝 绿色 ;而 
Pir 型 是 光敏 色素 的 生理 活 茎 形式 , 昌 黄 绿色 。 有 照射 白光 或 红 光 后 ,Pr 型 转化 为 Pfr 型 ;相反 ,照射 远 
红 光 使 Pfr 型 转化 为 Pr 型 。 在 两 种 形式 发 生 光 转换 时 ,发 色 团 电 子 状态 发 生变 化 , 双 键 位 置 转移 , 与 
发 色 团 结合 的 蛋白质 部 位 的 构 型 也 发 生 相 应 的 变化 ,发 色 团 在 蛋白 质 中 也 发 生 了 移动 。Pfr 的 蛋白 质 
分 子 表面 比 Pr 暴露 得 更 多 .丽水 性 更 强 , 使 Pfr 分 子 更 易 与 其 他 分 子 发 生 作 用 ,这 可 能 是 二 者 不 同 生 
理 活 性 的 分 子 基础 。 

(2 吸收 光谱 和 光平 衡 。 各 种 色素 由 其 分 子 
结构 决定 ,具有 特殊 的 吸收 光谱 图 谱 。 从 燕麦 黄 化 | 
幼苗 中 分 离 的 光敏 色素 的 吸收 光谱 如 图 15-6, 可 见 0.8 上 
光敏 色素 的 Pr 卉 在 660 一 665nm 处 有 最 大 吸收 ， 
面 光 繁 色素 Pfr 型 在 725 一 ?730nm 处 有 最 大 吸收 
两 种 形式 在 蓝光 区 均 有 一 小 的 吸收 峰 , 但 它们 几乎 a 
不 吸收 绿 光 , 所 以 , 绿 光 常 作为 研究 光敏 色素 时 的 
安全 光 。 0.2k 

从 光敏 色素 吸收 光谱 图 中 还 可 以 看 到 ,光敏 色 
索 两 种 形式 的 吸收 光谱 在 可 见 光 波段 有 相当 多 的 Ns 
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重 琶 。 由 此 可 知 ,在 自然 条 件 的 连续 光照 下 生长 的 波长 /nm 
植物 体内 同时 存在 光敏 色素 的 Pr 和 Pfr 两 种 形 。 加 15.6 光敏 色素 Pr 与 Pfr 吸收 光 诺 图 
式 。 在 饱和 光照 条 件 下 建立 的 这 种 平衡 就 是 光敏 CTaiz & Zeiger 1998) 





色素 的 光 稳 态 平衡 (photostationary equilibrium) 。 
通常 将 生理 活跃 型 Pfz 在 光敏 色素 总 量 中 所 占 的 比例 Pfr / Ptot 称 为 光 稳 态 平衡 值 W。 在 饱和 红 光 
(660nm) 下 建立 的 中 约 为 0.8, 而 在 718nm 的 远 红 光照 射 下 建立 的 约 为 口 025。 








[ee (8) 代 谢 黑暗 中 生长 的 幼苗 合成 光敏 色素 

Was Pr 型 , 光 下 转换 为 Pfr 型 ,但 Pfr 型 不 稳定 ,在 光 下 
人 成 了 AN 大 量 降解 ,达到 一 新 的 稳定 状态 。 光 敏 色素 Pfr 型 
了 WW。 在 暗中 又 可 自发 地 省 转 为 Pr 型, 其 道 转速 率 较 光 

及 逆转 转换 速率 慢 , 受 温度 ,pH 和 化 学 物质 等 的 影响 , 较 


高 的 温度 和 较 低 PH 加 快 暗 逆转 ,一 些 还 原 剂 可 在 
以 秒 计 的 时 间 中 大 天 加 速 暗 逆 转 的 进行 。 综 上 所 
述 , 村 物体 内 生理 活跃 型 光敏 色素 水 平 为 合成 速率 ,两 种 形式 的 互相 转换 速率 ,Pfr 的 暗 逆 转 和 降解 速 
率 等 决定 ,如 图 15-7 所 示 。 
3. 光敏 色素 类 型 及 其 基因 

由 于 黄 化 组 级 中 光敏 色素 含量 高 ,用 分 光 光 度 法 测定 时 不 受 时 绿 素 的 于 扰 ,所 以 大 量 用 黄 化 组 织 
来 提取 光敏 色素 进行 研究 ,但 在 20 世纪 80 年 代用 免疫 方法 测定 绿色 组 织 中 的 光敏 色素 时 ,发 现 与 黄 
化 组 织 中 的 光敏 色素 有 所 不 同 。 一 般 将 在 黄 化 组 织 中 主要 存在 的 光敏 色素 称 为 类 型 I 光敏 色素 (type 
I phytochrome，PD ,而 在 光 下 生长 的 绿色 组 织 中 存在 的 光敏 色素 称 为 类 型 II 光 繁 色素 (type I phy- 
tochrome，PIT) 。 牙 才 中 PI 的 分 子 质 量 为 124kDa, PII 分 子 质量 为 118kDa。PI 在 黑暗 中 大 量 合成 ， 
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图 15-7 光敏 色 妹 代谢 和 光 转 换 


但 在 光 下 迅速 降解 ;而 PI 在 光 下 和 黑暗 中 都 可 合成 ,在 绿色 和 黄 化 组 织 中 含量 基本 一 致 ,在 光 下 也 匀 
稳定 ,虽然 其 含量 低 ,但 却 是 绿色 组 织 中 主要 的 光敏 色素 类 型 。PI 在 红 光 区 的 吸收 高 峰 是 666nm, 而 
PI1I 在 红 光 区 的 吸收 高 峰 在 652nm。PI 负责 包 括 幼 苗 去 黄 化 、. 光 诱导 的 一 些 酶 合成 及 色素 合成 等 类 
曹 的 反应 ;而 PI 负责 的 反应 发 生 在 光 下 生长 的 植物 中 ;但 已 知 像 细 胞 伸 长 的 反应 等 是 由 PI 和 PII 共 
同调 节 的 。 

分 子 生 物 学 研究 证 明 ,在 被 子 植物 中 存在 光敏 色素 基因 家 族 。 如 豌豆 ,玉米 , 共 麦 等 植物 中 部 有 2 
个 以 上 光敏 色素 基因 ,利用 编码 光敏 色素 脱 辅 基 蛋白 保守 区 域 0. 9kb 探 针 ,已 经 发 现 拟 南 芥 基因 组 食 
有 5 个 编码 光敏 色素 的 基因 ,包括 PHYA、PHYB、.PHYC,PHYD 和 PHYE。 其 中 的 PHYA 基因 是 
编码 黑暗 中 大 量 形成 的 PI 的 ,在 光 下 PHYA 基因 的 转录 活性 被 强烈 抑制 ，PHYB 到 CC 基因 编码 
PII, 在 量 中 和 光 下 都 低 水 平 表达 。PBYB 的 基因 产物 则 可 能 是 PI] 脱 辅 基 和 伐 白 中 的 一 种 , 拟 南 并 中 
PHYB 的 转录 基本 上 不 受 光 的 影响 ,其 基因 产物 是 光 陷 定 的 ,在 水 稍 黄 化 幼苗 中 PRYA mRNA 的 省 
量 是 PITYB mRNA 的 5 倍 ,而 在 绿色 组 织 中 二 者 含量 相同 ,这 是 因为 照 光 使 PHYA 的 转录 下 降 ， 
PHYA 具有 器 官 或 组 织 特异 性 ,在 黄 化 术 稻 幼苗 中 ,PHYA mRNA 在 叶片 中 的 含量 是 根 中 的 2 倍 ， 
相反 ,在 绿色 幼苗 的 根 中 比 叶片 中 售 量 高 。 不 同类 型 的 光敏 色素 在 不 同 光 条 件 下 行使 特定 的 功能 ,如 
phyA 主要 在 远 红 光 控制 幼苗 下 胚 轴 的 伸 长 后 长 中 起 作用 ;市 phyB 主要 在 红 光 抑制 幼苗 下 脏 轴 生长 
中 起 作用 ， 

















表 15-2 绿色 植物 中 一 些 典 型 的 光 租 色素 控 制 的 反应 _ 本 
抱 子 萌发 种 子 萌发 种 子 萌 发 植物 个 体 发 育 的 整个 过 程 ,包括 种 子 
叶绿体 运动 虾 芽 尊 勾 伸 直 。 。” 胚 目次 匆 入 直 和 了 叶 履 下 的 萌发 到 幼苗 生长 ,地 上 部 的 发 育 到 根 的 
诛 丝 体 生长 分 化 。 节 间 伟 长 茎 节 间 伸 长 生长 .从 花 革 分 化 到 器 官 休眠 和 衰老 都 离 
东明 发 根 厌 基 分 化 和 很 的 生 下 不 开光 敏 色素 调节 的 作用 。 表 15-2 列举 
人 一 些 光 敏 色 素 调节 的 重要 反应 。 
针 绿 体 窑 痛 及 叶 绿 农 合成 由 于 光环 境 的 改变 ,引起 植物 对 交 j 





生 不 同 的 生理 反应 ,根据 不 同 反 应 的 兴 生 


t+ 感 夜 运动 
on 物 学 特征 ,可 将 光敏 色素 参与 调节 的 反应 


向 光 性 敏感 性 

并 电位 . 莉 表 性 变化 和 离子 流动 ” 分 为 低 辐 照度 反应 《low fluence re 

核酸 .蛋白 项 合成 及 徐 活 性 sponse，ILFER) , 极 低 辐 照 度 反 应 【very 

花 青 素 合成 low fluence tesponse，VIFR) 和 高 辐 电 

光 周 勘 成 花 诱 导 度 反应 (higtrirradiance reaction，HIR) 三 种 
类 型 。 


1. 低 畏 照 度 反 应 

1umol/m 的 光 强 即 可 启动 这 类 反应 ,1000pmol;m? 时 达到 饱和 。 这 是 通常 所 指 的 民 /FR 诱 时 / 
可 道 反 应 。 反应 可 被 一 短暂 的 红 闪 光 有 效 诱导 ,并 可 被 随后 的 远 红 光照 射 逆转 ,这 是 光敏 色 案 介 导 反 
应 的 重要 特征 。 

多 数 熟 悉 的 光 形 态 建 成 图 LFR。 如 需 光 万 曹 种 子 的 萌发 , 仅 需 几 秒 至 几 分 钟 照 光 即 促进 萌发 ,图 
15-8 显示 拟 南 芥 种 子 的 萌发 被 R / FR 可 北 控 制 的 作用 光谱 ,这 是 最 典型 的 光敏 色素 反应 之 ~。 也 有 
的 种 子 需 几 小 时 或 数 天 连续 或 间断 照 光 才能 萌发 。 由 于 种 子 贮 存 的 营养 有 限 , 光 敏 色 素 给 幼苗 传达 
了 它 相对 于 土壤 表层 位 置 的 信息 ,幼苗 迅速 伸 长 以 达到 土 表 ， 于 叶 扩 张 . 叶 绿 体 发 育 , 建 域 子 叶 的 光合 
能 力 ,接受 到 光照 而 进行 光合 作用 ,使 幼苗 能 很 快 地 白 养 ,由 于 土壤 使 光 豪 减 很 明显 ,所 以 需 光 种 子 
不 能 播种 太 深 。 
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幼苗 的 正常 形态 建成 也 是 典型 的 光敏 
色素 LFR。 在 自然 条 件 下 ,光谱 成 分 不 是 完 
全 一 第 的 ,出 土 的 幼苗 依赖 不 同类 型 的 光敏 
色素 感光 而 完成 去 黄 化 或 避 阴 反应 。 在 直 ,| 
射 阳光 下 ,大量 红 光 激活 phyB 诱导 去 黄 化 沁 
反应 ;生活 在 植株 冠 层 下 的 幼苗 , 由 于 层 层 守 6o| 
叶片 吸收 了 红 光 而 富 远 红 光 , phyA 感受 持 蔷 

续 的 远 红 光 ,诱导 去 黄 化 反应 。 由 于 phyA “| 
不 稳定 ,完成 去 黄 化 反应 后 ,很 快 降解 ;jphyB ,| 这 
吸收 远 红 光 而 促进 幼苗 下 胚 轴 伸 长 ,使 幼苗 I 
尽快 伸展 到 上 层 楼 受 阳 光 以 实现 自 养 ,这 是 
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幼苗 的 避 阴 反应 。 波长 mm 红 光 远 红 光 
其 他 如 细胞 膜 电 位 变化 ,离子 流动 和 分 图 15-8 拟 南 芥 种 子 萌发 中 光 可 道 刺 激 与 抑制 的 LFR 作用 光谱 
布 . 转 板 藻 叶 绿 体 转动 等 都 是 这 种 R / FR 《Taiz & Zeiger 1998) 
的 诱导 的 可 道 反应 。 
2. 极 低 畦 照度 友 应 


这 类 反应 可 以 被 1071 一 10-*ymol/m 的 红 光 或 远 红 光 诱导 ,但 红 光 上 友 应 不 能 被 远 红 光 所 道 转 。 
VLFR 贞 在 种 子 吸 胀 或 幼苗 完全 生长 在 黑 瞳 中 时 才能 鉴别 出 米 , 即 使 是 实验 室 的 绿色 宾 全 光 下 也 可 
发 生 友 应 。 暗 生长 的 燕麦 幼苗 可 对 非常 惰 水 平 的 光 起 反应 , 红 光 刺 油 胚芽 靖 生 长 并 抑制 中 胚 加 伸 长 ; 
拟 南 并 种 子 可 被 1 一 100 nmolyme 的 红 光 诱导 萌发 。VLFR 的 作用 光谱 蜂 在 红 光 和 蓝光 区 ,说 明 其 光 受 
体 是 光敏 色素 ,而 且 可 能 有 蓝光 受 体 参与 
3. 高 辆 照度 反应 

这 是 指 需要 相对 强 的 连续 光照 的 反应 , 油 活 反应 的 光 强 需 大 于 10pmol/nY ,达到 饱和 的 光 强 度 比 
LFR 要 高 100 倍 。 是 波长 . 辐 照 强度 及 光照 时 间 的 综合 作用 ,光照 越 强 .光照 时 间 越 长 , 则 反应 越 大 。 
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图 15-9 瞳 生 长 葛 莒 分 苗 抑制 下 脖 轴 伸 长 的 HIR 作用 光谱 
(Taiz & Zeiger 1998) 
抑制 下 肛 轴 伸 长 的 作用 光谱 峰 在 紫外 光 AA, 蓝 光 和 远 红 光 区 ， 








15- 鸭 “ 光 下 生长 的 白 芥 幼苗 扼 
制 下 凸 轴 什 长 的 HIR 作用 光谱 
(Taiz & Zeiger 1998) 
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不 是 民 / FR 可 道 反应 ,是 连续 红 芝 或 远 红 光 反应 。 在 自然 环境 下 生长 的 绿色 植物 ,不 可 能 像 在 实验 
室内 那样 ,在 严格 控制 光波 长 条 件 下 生长 。 一 般 总 是 在 高 辐 照 度 的 阳光 .长 时 间 照 射 下 生长 ,其 光 形 
态 建成 达到 最 充分 表达 .幼苗 下 胚 轴 伸 氏 的 抑制 (图 15-9) ,之 匈 伟 直 ,去 黄 化 及 一 些 模 物 花色 素 背 的 
合成 等 都 是 HIR。 因 这 类 反应 的 作用 光谱 在 红 光 、. 远 红 光 ,蓝光 -此 外交 站 区 ,可 能 其 光 受 体 有 光敏 色 
素 和 蓝光 受 体 (图 15-10) 。 


(三 ) 光敏 色素 作用 的 细胞 和 分 子 基 础 


光敏 色素 作为 植物 的 一 种 重要 的 光 受 体 ,接受 环境 中 的 光 信 号 后 如 何 转换 为 生物 化 学 信号 .导致 
体内 的 各 种 不 同 反 应 ,是 前 提出 的 主要 是 两 种 假说 ,有 即 Hendricks 等 (1967) 提 出 的 膜 假说 和 Mobr 
(1966) 提 出 的 基因 调节 假说 。 
1、 膜 假说 

膜 假 说 认为 光敏 色素 能 改变 细胞 中 一 种 或 多 种 膜 的 特性 和 功能 ,光敏 色素 调控 的 快速 反应 和 膜 
性 质 的 变化 有 关 。 实 验证 明 ,光敏 色素 Pfr 能 结合 到 质 膜 ,叶绿体 膜 . 线 粒 体 膜 等 腊 上 。 黄 化 的 玉米 
或 藻 麦 功 获 提 到 液 离心 后 ,有 5% 一 10% 的 光敏 色素 蝴 膜 碎片 沉降 ,但 骨 红 光照 射 后 , 基 光 第 色素 Pr 
转换 为 Pfr 后 , 则 有 60%~80 听 的 光敏 色素 沉降 下 来 。 攻 免 症 组 织 化 学 方法 观察 黄 化 燕麦 胚 古 精细 
胞 中 ,有 荧光 标记 的 光敏 色素 Pr 在 细胞 质 中 均 与 分 布 ;而 在 25 伟 照射 3 分 钟 红 光 后 ,光敏 色素 Pfr 还 
加 集中 到 一 定 的 区 域 中 ,这 种 分 隔 化 的 变化 可 能 涉及 到 光敏 色素 活化 的 原初 反应 ,影响 膜 的 性 质 。 

光敏 色素 和 和 腊 的 结合 可 能 影响 腊 质 子 泵 活 狂 而 导致 腊 电 势 快速 变化 ,引起 人 K+ 离子 通道 状态 变 
化 ,发 生 K’' 的 跨 膜 流动 和 细胞 内 Ca 前 变化 。 如 转 板 慕 (AMoxsgeotie) 是 含有 单个 片 状 叶绿体 的 绿 
蓝 , 在 照 光 的 60s 内 即 可 观察 到 光 诱 导 转 板 藻 的 叶绿体 转动 。 同 时 ,在 照射 红 光 的 30 秘 后 ,3 分 钟 内 
可 检测 到 在 转 板 落体 内 Ca*+ 积累 速度 增加 2 一 10 倍 。 这 个 效应 可 被 红 光 后 立即 照射 30 秒 远 红 光 所 
完全 道 转 。 一 些 研究 着 提出 在 转 板 药 光 诱 导 的 叶绿体 运动 中 ,从 光 受 体 到 生理 反应 之 间 存 在 这 样 一 
条 信和 号 传递 链 : 红 光一 Pfr 增多 一 影响 膜 性 质 一 跨 膜 Ca 流动 一 细 胸 质 中 Ca 浓度 增加 一 钙 调 素 活 
化 一 肌 球 蛋白 轻 链 激酶 活化 一 肌 球 -和 肌 动 蛋白 收缩 运动 一 计 绿 体 转动 。 
2. 基因 调节 假说 

光 调 控 的 种 子 萌发 , 酶 蛋白 的 合成 .成 花 反 应 等 发 育 过 程 ,都 涉及 基 开 的 转录 和 和 蛋 白 质 的 翻译 。 
自 1960 年 Marcus 首先 报道 R /FR 可 道 控 制 甘 油 醋 -3- 磋 柄 脱氧 酶 活性 以 来 ,至 今 已 发 现 有 60 多 种 
酶 和 蛋白 质 受 光 调 控 。 如 光合 作用 的 捕 光 色素 蛋白 (LHCP) .Rubisco、NADPH- 脱 粳 基 原 叶 绿 素 氧 化 
还 原 酶 .硝酸 还 原 酶 . 苯 丙 氨 类 生 牺 合成 酶 系 . 光 基 因 32 ,光敏 色素 自身 的 合成 等 都 受 光 敏 色素 调控 。 
这 些 酶 涉及 光合 作用 .呼吸 代谢 . 氨 素 同化 ,核酸 与 蛋白 质 合 成 及 降解 .脂肪 和 淀粉 代谢 .次 生物 质 各 
生长 调节 物质 的 合成 等 许多 重要 生理 生化 过 程 ,而 且 大 部 分 通过 光敏 色素 调节 的 作用 都 在 转录 水 平 
上 调节 基因 表达 ,可 见 光敏 色素 对 植物 生命 活动 何其 重要 ， 

对 于 光敏 色素 如 何 调节 基因 表达 ,由 于 Rubisco 和 LHCP 在 叶绿体 发 育 和 叶片 转 绿 中 起 重要 作 
用 ,所 以 ,对 Rubisco 小 亚 基 (SSU) 的 基因 racs 和 LHCP 的 基因 cab 表达 的 光敏 色素 调节 方面 进行 了 
较 深 入 的 研究 ,并 提出 了 一 个 有 关 的 模式 {图 15-11) 。 对 光 调 节 SSU 和 LHCP 基因 位 点 的 研究 发 现 ， 
在 rbes 和 和 cab 转录 起 始点 上 游 启 动 子 区 DNA 序列 中 存在 光 调 节 因 子 (ight regulated element， 
LRE) , 红 光 照射 使 Pr 转换 为 Pfr, 可 能 激活 细胞 质 中 的 调节 蛋白 ,这 种 特异 蛋白 和 I-RE 结合 ,起 到 光 
开关 的 作用 ,使 rBcS 基因 得 以 转录 ,进而 合成 SSU 蛋白 ,进入 叶绿体 ,与 在 叶绿体 中 合成 的 大 亚 基 
LSU 结合 ,组 装 成 Rubisco 全 酶 。 同 样 ,LHCP 合成 后 装配 在 类 客体 膜 上 的 光 系 统 复合 物 中 。 

光敏 色素 除了 能 在 光 下 诱导 许多 重要 的 蛋白 质 基 因 转录 外 ,还 对 一 些 基 因 表 达 有 负 调 节 作 用 , 特 
别 是 对 光敏 色素 自身 基因 表达 的 自动 调节 引起 人 们 的 兴趣 。 研 究 发 现 , 无 论 是 燕 才 高粱 .大麦 、 玉 
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图 15-11 光敏 色 窗 调节 racS 利 cab 基因 转录 的 模式 ( 曹 仪 植 和 打 占 午 ”1998) 


米 ,水稻 等 单子 叶 植 物 ,还 是 开 豆 、 拟 南开、 烟草 等 双子 叶 植 物 , 其 PHYA 基因 表达 是 R / FR 可 省 调 
节 的 。 如 短 红 光 照射 黄 化 芍 豆 幼苗 ,其 可 翻译 PHYA mRNA 和 phyA 蛋白 含量 都 明显 下 降 , PHYA 
mRNA 快速 下 降 到 起 始 含量 的 约 15 吧 ,并 可 被 随后 的 FR 照射 所 逆转 ,但 PHYB mRNA 和 phyB 的 
含量 却 不 思 照 光 而 下 降 , 暗 示 光 敏 色素 基因 家 族 中 各 基因 的 表达 有 不 同 的 调控 方式 。 
3. 光 散 色 过 信 上 县 传导 途径 

在 光敏 色素 活化 形式 Pfr 和 不 同 的 光 形 态 建 成 最 终 反 应 之 间 , 发 生 了 哪些 信号 传导 ? 是 理由 不 
同 的 信和 号 传导 途径 导致 不 同 的 最 终 反 应 ? 抑制 剂 和 激 落 剂 实验 证 明 , 在 红 交 诱导 的 黄 化 小 麦 原生 质 
体 膨 大 的 作用 中 ,有 G 蛋白 ,磷脂 酶 C,Cat , 钙 调 素 、cGMP 等 参与 信号 传导 ， 许 多 证 据说 明光 敏 色 


素 调 节 的 快速 反应 中 有 Ca 的 参与 , 红 光 可 诱导 Ca 的 流入 ,引起 胞 质 Ca*! 的 朋 时 变化 ,Ca 整合 


连续 光 信号 光 受 栖 早期 信号 转 导 负 调 节 反 应 
I i I En I ee 1 


[EE ha 忆 


红 光 > phyB = 


h 
Co >》 内 了 
图 15-12 介入 光 形态 建成 中 的 信和 号 事件 (Taiz && Zeiger 1998) 


光 信 号 被 适当 的 光敏 色素 光 受 体 接 政 后 ,活化 某 一 信号 转 导 途 梭 , 可 能 包括 Ca 和 CaM,.G 蛋白 及 cGMP， 
时 期 的 信号 事件 诱导 转录 因子 活化 ,克服 被 COP 利 DET 蛋白 对 光敏 色素 反应 基因 的 负 调 节 。 
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剂 或 钻 调 素 抑制 剂 叮 阻 过 红 光 引起 的 光敏 色素 反应 ,能 导入 人 Ca 的 药剂 可 皮 代 红 交 而 引起 光敏 色素 
反应 。 图 15-12 简要 说 明了 光敏 色素 信和 号 转 导 途 径 的 轮廓 。 
4. 光敏 色素 突变 体 

近年 来 ,人 们 利用 分 子 遗 传 手段 筛选 突变 体 ,用 以 研究 光 繁 色素 作用 机 制 。 已 在 拟 南 并、 黄瓜 , 策 
证 、 桩 豆 . 甘 蓝 ,高粱 等 植物 中 第 选 到 大 量 突变 体 。 其 中 -- 类 是 光敏 色素 缺失 突变 体 ,缺乏 对 红 光 和 和 远 
红 光 的 感受 能 力 , 在 光照 下 也 表现 野生 型 的 暗 形 态 建成 , -个 典型 特征 是 具有 长 下 上 胚 轴 。 如 拟 南 并 突 
变 体 hy 不 能 合成 光敏 色素 生 色 团 , 加 人 合成 生 色 团 的 前 体 物 即 可 恢复 其 野生 型 的 表 型 。 第 二 类 是 六 
照 不 敏感 型 突变 体 ,如 拟 南 芥 罕 变 体 Ry5、fRyl 和 hy3 等 ,它们 有 止 常 的 光敏 色素 水 平 ,但 对 红 光 、 
远 红 光 和 蓝光 都 不 敏感 , 光 形态 建成 异常 ,表现 长 下 及 轴 , 其 野生 型 基因 可 能 作为 正 效应 物 促 进 光 形 
态 建成 ,并 说 明 可 能 由 其 基因 编码 产物 控制 下 胚 轴 伸 长 ;也 可 能 是 光敏 色素 信号 传导 途径 中 某 组 分 发 
生 了 罕 变 。 第 三 类 是 黑暗 光 生 长 型 突变 体 ,如 拟 南 芥 的 dei、cop、pho 等 突变 体 ,在 暗中 生长 的 幼苗 却 
表现 为 光 下 野牛 型 幼苗 的 形态 特征 ,说 明 其 野生 型 基因 编码 产物 在 暗中 可 能 作为 负 效 应 物 抑 制 光 形 
态 建 成 ,而 在 光 下 这 种 搞 制 效应 消失 。 通 过 对 光敏 色素 突变 体 的 第 选 和 人 赋 究 ,可 对 不 同类 型 的 光敏 色 
素 的 特殊 功能 进行 鉴定 ,了 和 解 光敏 色素 家 族 各 个 成 员 的 特定 作用 ;同时 可 促进 我 们 了 解 光 第 色素 信和 号 
传导 过 程 , 以 最 终 认识 光敏 色素 对 植物 发 育 的 调节 机 人 制 。 


三 、 蓝 光 和 紫外 光 反 应 
(一 ) 蓝光 反应 


植物 界 存在 的 第 二 类 光 形 态 建成 反应 是 蓝光 调节 的 反应 。 真 菌 体内 没有 叶绿素 和 光敏 色素 , 它 
们 的 许多 生物 学 过 程 受 蓝光 调节 ,如 真菌 的 类 胡 蔓 卜 素 合成 .分 生 犯 子 形成 及 孢 谭 栖 的 向 光 性 等 , 苔 
类 叶绿体 和 光合 能 力 的 发 育 , 藤 类 配子 体 原 叶 体 的 形成 等 。 高 等 植物 对 蓝光 的 光量 和 方向 起 反应 ,可 
将 蓝光 信号 转换 为 电 的 . 代 澳 的 .发 育 的 信和 号 及 生理 过 程 ,包括 细胞 内 叶绿体 运动 .植物 的 向 光 人 性 反 
应 、 对 下 是 轴 伸 长 的 抑制 .气孔 运动 , 趋 光 性 ,叶绿素 和 类 胡 葛 下 素 等 色素 的 生物 合成 ,刺激 呼吸 代谢 、 
离子 吸收 .影响 跨 膜 电位 ,基因 表达 的 活化 等 。 
1. 蓝光 抑制 莹 的 伸 长 生长 
在 土壤 中 萌发 种 子 的 胚 轴 或 胚芽 鞘 伸 长 得 很 快 ,一 旦 幼苗 出 土 见 光 , 伸 长 生长 即 受到 抑制 ,这 是 
植物 的 一 种 重要 形态 建成 反应 。 已 知 光敏 色素 参与 降低 
伸 长 速率 反应 ,而 且 也 是 红 光 一 远 红 光 可 赣 的 。 但 是 从 
搞 制 万 芭 茎 伸 长 反应 的 作用 光谱 中 显示 出 蓝光 的 作用 
(图 15-13) 。 光 生理 学 实验 提供 了 证 据 : 在 强 黄 光 背景 
下 , 低 光 量 的 蓝光 即 可 抑制 黄 昔 幼苗 下 胚 轩 生 长 的 50% 
以 上 ,而 蓝光 对 黄 光 建立 的 光敏 色素 Pfr / Pr 平衡 的 影 
“4 和 响 是 非常 小 的 ,由 此 可 排除 光敏 色素 的 效应 ,从 反应 的 时 
420 400 ”500 60 70 80 间 可 以 区 别 是 光敏 色素 或 蓝光 介 人 的 反应 ,光敏 色素 介 
波长 mm 人 的 伸 长 速率 的 变化 在 15~90 分 钟 内 检测 到 ,而 抑制 下 
胚 畏 生 长 的 蓝光 反应 可 在 15 秒 内 检测 到 。 目前 认为 这 种 
图 15-13 暗 生 长 葛 曹 和 并 菜 茎 伟 长 被 挤 制 的 作 快速 反应 是 由 于 蓝光 引起 CJ- 等 阴离子 从 细胞 流出 , 导 伊 
用 光谱 (Taiz 8& Zeiger 1998) 膜 的 去 极 化 的 结果 (图 15-14 ) ,因为 用 阴离子 通道 抑制 齐 


在 400~-500nmm 波 长 芝 的 “三 指 " 结 构 是 典 副 的 蓝光 反应 ， _ 
在 600-750am 波长 区 的 反应 吉明 交 租 色 识 介 人 该 反应 。 本意 引 吉 并 的 去 极 化 ,并 减弱 蓝光 抑制 下 有 是 轴 
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2. 蓝光 调节 的 基因 表达 

蓝光 参与 调节 一 些 重要 的 形态 建成 过 程 中 的 基因 
表达 。 妇 编码 类 黄 酌 生 物 合成 中 的 查 耳 酮 合成 酶 的 基 
因 、Rubisco 小 亚 基 的 基因 .时 绿 素 ah 结合 蛋白 的 
基因 等 都 对 蓝光 种 红 光 敏感 。 已 经 证 明 在 光合 单 细胞 
衣 葛 中 铅 乏 光敏 色素 ,其 (SA 基因 是 仅 由 蓝光 调节 
的 ,此 基因 编码 谷 氨 酸 -1- 半 酵 转 氮 酶 .这 是 叶绿素 生 
物 合成 中 的 - -个 关键 酶 , 照 光 2 小 时 后 ,GS4 mRNA 
水 平 是 在 有 暗中 时 的 26 信和 ,而 后 叶绿素 含量 增加 (Mat- 
ters & Beale 1995)。 由 于 对 许多 酶 转录 的 影响 ,蓝光 
可 影响 植物 的 碳水 化 合 物 . 重 白 质 , 核 酸 的 代谢 。 

一 种 对 蓝光 不 敏感 的 氢 南 并 突变 体 er .没有 蓝 
光 拙 制 下 有 凸 轴 伸 长 的 反应 ,但 其 他 蓝光 反应 和 正常 植 
株 一 样 。 其 突变 的 基因 编码 一 个 售 681 个 氨基 酸 的 可 
溶性 乙 白 CRY1 ,如 使 这 种 蛋白 在 氢 南 并 或 转基因 烟 
草 中 超 表 达 , 则 植物 有 很 强 的 蓝光 抽 制 下 胚 轴 伸 长 的 
反应 ,在 鉴 光 下 其 下 肘 轴 比 野生 型 更 短 , 问 时 增加 花色 
率 昔 的 积累 (图 15-15) ,推测 CRY1 在 细胞 中 可 能 起 
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图 15-14 蓝光 诱导 黄 化 黄瓜 幼苗 伸 长 速率 的 活化 


《Taiz & Zeiger 1998) 


蓝光 受 体 的 作用 ,而 且 植 物 对 蓝光 的 敏感 性 依赖 于 这 (A 下 耻 轴 细胞 腊 去 极 化 ;CB) 用 胸 内 电极 测 得 膜 友 极 化 达 
最 大 时 ,生长 速率 显著 下 降 。 膜 的 去 极 化 开始 于 生长 速率 


下 降 之 前 .暗示 两 种 现象 之 间 存 在 因果 关系 。 


种 蓝光 受 体 的 浓度 ; 即 (RD 基因 的 超 表 达 增 加 了 和 转 
基因 植物 对 蓝光 的 敏感 性 。 


化 仁 素 蔡 积 累 的 吸光 度 变 化 
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图 15-]5 蓝光 对 拟 南 芥 转 基因 植株 和 突变 体 植 株 刺 激 花 色 率 苷 积 思 cA) 和 换 制 茎 悼 长 (B) 的 作用 

(Taiz &. Zeiger 1598) 

CR 了 Y 起 表达 的 转基因 植株 ‘CRY1 OF) ,野生 型 (WT) 和 突变 体 (cryT) 的 应 应 。CRY 超 表 夺 的 转 基 闪 植株 对 蓝光 反应 增强 ， 
说 明 该 基因 产物 在 刺激 花色 素 苷 生物 合成 与 抑制 艺 生 长 中 起 重要 作用 。 


近来 又 从 白 草 、. 葆 、 攀 豆 、 番 藻 . 水 称 中 分 离 了 同 源 序 列 的 CRT 基因 ,还 从 拟 南 并 中 分 离 到 种 
CRYT 同 源 的 CRY2 基因 , 它 不 参与 蓝光 对 下 胚 轴 种 长 的 抑制 ,但 参与 蓝光 促进 子叶 扩张 的 反应 。 





3, 蓝光 刺激 的 向 光 性 弯曲 与 气孔 运动 


在 植物 的 运动 一 章 中 ,我 们 已 经 了 解 了 植物 的 向 光 性 运动 ,从 其 作用 光谱 知道 是 由 蓝光 受 体 接 
受 光 的 信号 而 引起 的 。 蓝 光 刺 激 的 气孔 开放 在 植物 整体 的 水 分 平衡 一 章 中 也 已 详细 讨论 ,这 里 不 再 


歼 述 。 
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4. 蓝光 反应 的 光 受 体 性 质 和 信号 转 导 

蓝光 反应 的 作用 光谱 具有 -个 典型 的 特征 , 即 在 400 一 500 nm 波长 范 轩 有 一 特殊 的 “二 指 ” 峰 
(图 15-16) ,和 类 厚 昔 卜 素 的 明 收 光谱 较 为 吻合 ,而 植物 的 向 光 性 反应 的 作用 光谱 在 360 nm 处 的 峰 与 
核 黄 素 的 吸收 殉 谱 类 做 ,不 过 藉 式 类 胡 昔 卡 素 在 该 处 也 有 .小 尖峰 。 蓝 光 反 应 的 作用 光谱 没有 光敏 
色素 的 红 光 - 远 红 光 反应 可 道 反 应 。-- 般 将 蓝光 和 紫外 放 A 的 受 体 称 隐 花 色素 〈cryptochrome) ,是 杆 
物 对 400 一 300 nm 的 蓝光 和 320~400 nm 的 近 紫 外 光 的 光敏 感受 体 色素 。 隐 花色 素 的 性 质 是 什么 ? 
可 能 是 结合 核 黄 素 或 类 胡 葛 小 素 的 蛋白 ,已 初步 证 明报 南 芥 CR 了 Y 基因 编码 的 由 681 个 氨基 酸 残 基 
组 成 的 可 洲 性 蛋白 CRY1 具有 蓝光 受 体 的 结构 特点 。 植 物 的 蓝光 受 体 除 可 能 有 不 同 的 发 色 团 外 ,还 
有 不 同 的 脱 辅 基 和 蛋白。 
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图 15-16 ”向 光 性 作用 光谱 与 核 黄 素 和 类 胡 莫 下 豪 吸收 光谱 的 关系 (Taz & 7eiger 1998) 
(AR 雪 草 卜 素 乙 醇 游 液 和 核 黄 素 水 溶液 吸收 光谱 与 向 光 性 作用 光谱 比较 ,(B) 硕 式 类 胡 昌 上 仆 索 玉米 黄 素 吸收 此 谱 ， 
与 反 式 玉米 黄 索 不 同 , 晤 式 异 构 体 在 350nm 处 也 有 一 吸收 贬 。 


蓝光 抑制 幼苗 下 胚 轴 伸 长 生长 的 反应 虽然 很 快 ,但 也 包括 了 细胞 扩张 和 分 裂 的 抑制 . 在 15 秘 内 
检测 到 的 质 膜 去 极 化 是 其 信号 转 导 的 步骤 之 一 ,利用 突变 体 研 究 也 表明 蓝光 诱导 的 蛋白 质 磷酸 化 是 
其 信号 转 导 级 联 反 应 中 的 一 步 。 对 蓝光 诱导 气孔 开放 的 信号 转 导 途径 目前 研究 较 多 (网 “植物 整体 水 
分 平衡 -- 章 ) ,而 在 光 形态 建成 反应 中 ,蓝光 信号 转 导 的 途径 还 不 蕉 明确 。 


(二 ) 紫外 光 - 了 反应 


某 外 光 - 卫 反应 是 细胞 琢 收 280 一 320 nm 波长 的 紫外 光 (UY-8? 引 起 的 光 形 态 建成 反应 ,其 最 大 
效应 在 290~300nm 波长 范围 。UV-B 影响 植物 的 光合 作用 ,物质 代谢 .离子 运输 等 过 程 ,引起 植物 的 
叶 面 舱 减 小 . 茎 伸 长 抑制 .作物 产量 下 降 . 色 素 合 成 等 形态 变化 。 但 目前 对 这 类 反应 的 光 受 体 性 质 疝 
不 清楚 ， ._ 个 重要 的 反应 是 在 一 些 植物 中 诱导 类 黄酮 的 生物 合成 ,如 高 滩 花 色素 藻 积 累 的 作用 光谱 
峰 在 290nm.385nm、650nm, 说 明光 第 色素 、 监 光 受 体 和 UV-B 受 体 都 起 作用 ,但 除非 先 经 UV-B 光 好 
理 后 , 红 光 和 蓝光 才 有 效 。 由 于 环境 污染 .高 纬度 地 区 大 气 臭 氧 层 遭 受 破坏 ,致使 大 气 层 紫 外 线 辐射 
提高 ,植物 吸收 蒙 外 线 促进 类 黄酮 物质 合成 ,可 能 是 抵御 紫外 线 伤 害 的 一 种 途径 ， 已 引起 人 们 的 关 
注 。 


第 二 节 ” 光 周期 现象 


地 球 肝 绕 太 阻 公转 ,在 地 球 上 不 同 纬度 地 区 的 温度 ,两 量 和 日 照 长 度 等 随 季 节 有 规律 地 变化 ,地 
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球 又 以 24 小 时 周期 自转 而 有 各 徐 的 变化 ,在 各 
种 气象 因 了 中 , 口 归 长 度 变化 是 最 可 靠 的 信号 ， ?2 
不 同 纬度 地 区 屋 夜 交 蔡 长 度 的 季节 性 变化 是 很 20] 
准确 的 (图 15-17) 在 夏季 ,纬度 愈 高 的 地 区 ， 8 
屋 愈 长 , 夜 愈 短 ;而 在 冬季 ,纬度 愈 高 的 地 区 , 屋 








意 知 , 夜 全 长 ;春分 和 秋分 时 ,各 纬度 地 区 尽 夜 训 p | 
长 度 相 等 , 均 为 12 小 时 。 自 然 界 一 局 夜间 的 光 ”0 二 二 24 
障 交 葵 称 为 光 周 期 (photoperiod)。 生 长 在 地 球 TAN ! 

6 f 


上 不 同 地 区 的 植物 在 长 期 适应 和 进化 过 程 中 表 | 
现 出 生长 发 育 的 周期 性 变化 ,植物 对 日 长 度 发 21 
生 反 应 的 现象 称 为 光 周 期 现象 (phoroperiod- 








1 3 6 81 121 151 181 211 241 271 301 331 365 


ism) 。 植 物 的 开花 , 休 虐 、 落 叶 以 及 鳞茎 ,块茎 、 只 一 月 开 娩 的 日 数 

球 莹 等 曲 下 财 藏 器 官 的 形成 都 受 日 照 长 度 的 调 一 二 三 下 五 六 七 从 轴 十 十 -二 二 月 
节 , 介 足 , 在 植 先 的 光 周 期 现象 中 最 为 重要 上 用 研 图 15-17 北半球 不 同 纬度 地 区 日 长 的 变化 

究 最 多 的 是 植物 成 伦 的 光 周 期 诱导 。 {Satisbury &. Ross 1992) 


一 、 植 物 光 周 期 现象 的 发 现 和 成 花 反 应 的 光 周 期 类 型 
(一 ) 光 周 期 现象 的 发 现 


人 们 早 就 注意 到 许多 植物 的 开花 具有 明显 的 季节 性 ,每 种 植物 在 一 年 中 的 特定 季节 开花 ;同一 第 
种 植物 在 同一 地 区 种 植 时 ,尽管 在 不 同时 间 播 种 ,开花 期 却 都 差不多 ;同一 品种 在 不 同 纬度 地 区 种 植 
时 ,开花 期 表现 有 规律 的 变化 。 檀 物 站 和 何 能 感知 季节 和 一 天 中 的 时 间 ? 是 什么 环境 信号 控制 植物 的 
开 此 ?植物 如 何 接收 并 转换 这 些 信 号 ,最终 导致 和 开花 相关 的 发 育 转变 等 问题 引起 人 们 的 极 大 兴趣 。 
是 否 植物 的 开花 和 日 照 长 度 有 关 ? 美国 园艺 学 家 Garner 和 Allard 的 实验 结果 回答 了 这 个 问题 。 
1920 秆 他 们 观察 到 烟草 的 一 个 变种 (Maryland Mammoth) 在 华盛顿 附近 地 区 夏季 生长 时 , 株 高 达 3 一 
5m 仍 不 开 紫 ,但 在 冬季 转 入 温室 栽培 后 , 其 株 高 不 足 lm 就 可 开花 。 他 们 试验 了 温度 、 光 质 .营养 等 
各 种 条 件 , 发 现 日 照 长 度 是 影响 烟草 开花 的 关键 因素 。 在 夏季 用 黑 布 遮盖 人 为 缩短 日 照 长 度 ,烟草 就 
能 开花 ;冬季 在 温室 内 用 人 丁 光 照 延 长 日 照 长 度 , 则 烟草 保持 营养 状态 而 不 开花 。 由 此 他 们 得 出 结 
论 , 短 日 照 是 这 种 烟草 开花 的 关键 条 件 。 后 来 的 大 量 实验 证 明 , 植 物 的 开花 与 时 夜光 暗 的 长 度 即 光 周 
期 有 关 , 许 多 植物 必须 经 过 一 定时 间 的 适宜 光 周 期 后 才能 开花 ,否则 就 -一 直 处 于 营养 生长 状态 。 光 周 
期 现象 的 发 现 , 使 人 们 认识 到 光 不 但 为 植物 光合 作用 提供 能 基 , 而 且 作 为 环境 信号 调节 植物 整个 生命 
周期 中 许多 发 育 过程 , 特 别 是 在 植物 成 花 反 应 中 的 “信号 "作用 。 


(二 ) 植物 成 花 的 光 周 期 反应 类 型 


通过 用 大工 延长 或 缩短 光照 的 方法 ,广泛 地 检查 了 各 种 植物 开花 对 日 照 长 度 的 反应 ,通常 可 以 把 
植物 分 为 以 下 儿 种 类 型 ， 
1. 长 日 植物 

长 日 植物 (long-day plant,LDP) 指 在 24 小 时 异 夜 周期 中 ,日 照 长 度 必须 长 于 一 定 时 数 , 才 能 成 化 
的 植物 ,延长 光照 可 促进 和 提早 开化 ;相反 ,如 延长 黑暗 则 推迟 开花 或 不 能 成 花 。 属 于 长 日 植物 的 有 : 
小 麦 .大麦 . 黑 胡 .油菜 、 薇 菜 , 葛 卜 , 点 菜 ,甘蓝 , 上 六 菜 ,甜菜 ,大理 下 .金光 菊 , ll! 茶 .村 鹏 , 柱 花 ,大 仙子 
等 。 如 典型 的 长 日 植物 天 仙子 必须 满足 一 定 天 数 的 8. 5 一 11. 5 小 时 日 照 才能 开花 ,如 果 晶 照 长 度 短 
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于 8.5 小 时 就 不 能 开化 。 
2. 短 日 植物 

短 日 植物 (short-day plant,SDP) 指 在 24 小 时 县 夜 周期 中 ,日 照 长 度 短 于 一 定时 数 才 能 成 花 的 植 
物 。 对 这 些 植物 适当 延长 黑暗 或 缩短 光照 吕 促 进 和 提早 开花 ,如 延长 日 照 则 推迟 开花 或 不 能 成 花 。 
属于 短 日 植物 的 有 ;水 稍 \ 玉 米 , 大 豆 、 高 轨 , 苍 耳 , 紫 苏 、 大 麻 、 黄 麻 、 草 生 、 烟 草 、 区 花 , 秋 海 常 ,腊梅 ,日 
本 牵 牛 等 。 如 菊花 须 满 足 少 于 10 小 时 的 日 照 才 能 开化 。 

在 这 两 种 类 型 中 , 按 其 对 日 长 要 求 的 严格 程度 又 可 分 为 绝对 长 日 或 绝对 短 日 植物 和 相对 长 日 或 
相对 短 日 植物 。 
3. 日 中 性 植物 

日 中 性 植物 Cday-neutral plant,DNP) 的 或 花 对 日 照 长 度 不 敏感 ,在 任何 长 度 的 日 照 下 均 能 开花 。 
如 黄瓜 . 蕴 子 . 番 严 ,辣椒 ,菜豆 棉花 ,君子 兰 . 向 日 药 、 和 蒲公英 等 ， 

除了 以 上 三 种 典型 的 光 周 期 反应 类 型 以 外 ,还 有 一 些 其 他 类 型 。 
4. 长 - 短 日 植物 

长 - 短 日 植物 (long-short day plant) 上 看 求 先 长 日 后 短 日 的 双重 日 照 条 件 ,如 大 叶 落 地 生根 、 芒 蔡 、 
5. 短 -长 日 植物 

短 -长 日 植物 (short-long day plant) 要 求 先 短 日 后 长 日 的 双重 H 照 笨 件 ,如 风铃 草 、 网 戈 、 瓦 松 , 抽 
三 呈 草 等 。 
6. 中 日 照 植物 

中 日 照 植物 (intermediate-daylength plant) 只 有 在 某 一 定 中 等 长 嵌 的 日 照 条 件 下 才能 开花 ,而 在 
较 长 成 较 短 日 照 下 均 保 博 营 养生 长 状态 的 植物 ,如 甘 芒 要 求 11. 5 一 12.5 小 时 日 照 。 
7, 两 极光 周期 植物 

与 中 日 照 植物 相反 ,两 极光 周期 植物 Camphophotoperiodism plant) 在 中 等 日 照 条 件 下 保持 营养 
生长 状态 ,而 在 较 长 或 较 短 日 照 下 才 开 花 , 如 狗 尾 草 等 。 


(三 ) 临界 日 长 


试验 表明 ,对 光 周 期 敏感 的 植物 对 日照 长 度 的 灾 求 都 有 一 定 的 临界 值 ,或 说 是 植物 成 花 所 需 的 极 
限 日 照 长 麻 , 即 临界 日 长 (eritical daylength) 。 对 于 长 日 植物 的 开花 ,需要 日照 长 度 长 于 某 一 临 拭 日 
长 ;而 短 日 植物 则 要 求 短 于 某 一 临界 及 长 ， 有 的 植物 对 日 照 长 度 的 要 求 非常 严格 ,是 质 的 反应 ,有 明 
确 的 临界 口 氏 ,必须 经 过 连续 的 .一 定 天 数 的 长 日 照 才 能 开花 ,这 类 植物 称 绝 对 长 日 植物 ;同样 ,有 的 
植物 必须 经 过 爱 续 的 .一 定 天 数 的 短 日 照 才 能 开花 ,这 类 植物 称 绝对 短 日 植物 。 但 征 , 许 多 长 日 覃 物 
或 短 日 植物 的 开花 对 日 照 长 度 的 反应 并 不 十 分 严格 ,是 量 的 反应 ,为 适宜 光 周 期 所 促进 ,它们 在 不 适 
宜 的 光 周 期 条 件 下 ,经 过 相当 长 的 时 间 , 也 能 或 多 或 少 的 开花 ,这些 植物 称 为 相对 长 日 植物 或 相对 短 
日 植物 (图 15-18) 。 表 15-3 列 出 了 一 些 植 物 的 临界 日 长 和 要 求 的 谓 导 周期 数 。 可 以 看 出 ,所 谓 长 日 
植物 ,其 临界 日 长 不 一 定 都 比 短 日 植物 的 临界 日 长 要 长 ;市 疆 日 植 物 的 临界 日 长 也 不 -~ 定 短 于 长 日 植 
物 的 临界 日 长 。 同 种 植物 的 不 同 品 种 对 口 照 的 雪 求 可 以 不 同 ,如 烟草 的 有 些 品 种 为 短 日 植 物 ,而 有 些 
品种 是 长 日 植物 ,还 有 些 品 种 是 日 中 性 植物 。 通 常 早熟 品种 多 为 长 口 或 日 中 性 植物 ,晚熟 品种 凶 为 短 
日 植物 。 此 外 ,植物 并 不 是 在 一 生 中 都 览 求 所 需 的 日 照 长 度 ,而 仅 只 是 在 发 育 的 某 一 阶段 需要 - 定 的 
日 昭 长 度 和 光 周 期 数 ， 
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光 期 长 度 :'h 
24 20 16 12 B 4 0 
暗 期 长 虚 'h 


图 15-18 对 不 同日 长 的 开花 反应 (Salisbury 名 Ross 1992) 
1 上 且 中 虱 爆 物 , 在 仔 何 日 长 下 有 祖 同 的 开 紫 友 应 12.3, 汪 相 料 长 日 村 物力 长 日 长 ,从 展 上 促进 开花 :5. 物 对 长 日 盾 物 ,如 天 本子 
在 日 长 ]2 小 时 世上 才 开 花 :6. 继 村 短 旧 植 牺 ,如 苍 耳 和 车 日 长 得 于 15.7 小 时 , 暗 期 长 于 8.3 小 时 才 开 花 ; 但 如 日 照 短 于 5 小 时 , 苍 耳 
也 不 能 开花 :7， 相 对 短 昌 植物 ,在 任何 日 长 下 本 开 花 , 短 日 照 抽 有 利于 开花 。 


表 15-3 某 些 植物 花芽 开始 分 化 所 顺 的 看 界 日 长 和 诱导 周期 数 





植 鞠 有 称 24 小 时 间 期 由 的 临界 日 长 汪 最 少 诱 时 周期 数 
短 趾 书 物 
菊花 {Chrysatheman mari fotiwm } ]6 12 
杰 挟 (Gilycine az cu. Bilori } 13. 5 一 14 2 一 3 
厚 叶 高 凉菜 〈 Kalanihoe bioss feldiana ) 12 2 
尘 珊 Lemna perpustiia, strain B746 ) 欧 14 1 
红叶 此 苏 《Pertueraspa ) 多 14 12 
烈 时 牵 牛 【 Phargipsail cv. Vioder ) 14~~15 1 
巷 耳 《Nunthium Stramariunm ) 15.3 1 
长 日 植物 
璇 璃 略 钳 (Anagaitis arvensts } 12 一 12.5 1 
天 仙 - 了 (Hyoseyamus mger ) 11.3 2 一 3 
韦 麦 (Lotiwm frapierpn ) 11 ] 
白 失 沫 {Sinapis aiba ) 约 14 1 
蔬菜 { Spinacia olererea ) 13 1 
4 
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(四 ) 光 期 与 暗 期 的 作用 


在 自然 条 件 下 ,昼夜 24 小 时 循环 , 光 期 长 度 和 了 瞳 期 长 度 豆 补 ,所 以 ,有 临界 日 长 就 会 有 相应 的 临 
界 暗 期 (critical dark period) 或 称 临 界 疲 长 Ccritical night length) ,这 是 指 在 光 暗 周期 中 , 短 日 植物 能 
开花 的 最 小 暗 期 长 度 或 长 日 植物 开花 的 最 大 暗 期 长 度 。 那么 , 基 光 期 还 是 暗 其 起 决定 作用 ?许多 试 
验 表 明 , 植 物 通 过 检测 光 暗 周期 中 的 暗 期 长 度 来 感知 口 长 的 变化 , 特别 是 暗 期 间断 处 理 Cnight break) 
实验 的 结果 ,充分 证 明了 暗 期 长 度 的 决定 作用 (图 15-19) : 短 卓 植物 在 超过 临界 瞳 期 的 条 件 下 被 诱导 
开 奉 ,长 植物 在 短 于 临界 暗 期 条 件 下 开花 ;如 果 用 短 时 间 的 黑暗 打 断 光 期 ,并 不 影响 光 周 期 成 花 话 
导 ; 但 刘 灯 用 因 光 处 理 中 断 暗 期 , 则 使 短 日 植物 不 能 开花 ;继续 背 养 牛 长 ; 相 及 , 却 诱 导 了 长 日 植物 开 
花 。 若 在 闪 期 中 狂人 一 短暂 的 暗 期 ,对 长 日 植物 和 短 日 植物 的 开花 反应 都 没有 什么 影响 ,由 此 看 来 ， 
在 植物 的 光 周 期 诱导 成 花 中 , 暗 期 的 长 度 是 诱导 植物 成 在 的 决定 因素 ,尤其 是 短 日 植物 ,要 求 超过 一 
个 斋 界 值 的 连续 黑暗 。 短 日 植物 对 暗 期 中 的 光 非 常 敏感 ,对 于 中 断 瞳 期 , 仅 几 分 钟 低 强 度 的 光 妈 有效 
(日 光 的 10 万 分 之 一 或 月 光 的 3~10 倍 ) ,说 明 这 是 不 同 于 光合 作用 的 反应 ,是 一 种 光 信 和 号 的 反应 。 

中 断 暗 期 的 时 间 也 很 重要 ,一 般 来 说 ,在 暗 期 的 中 间 给 予 网 光 最 有 效 。 如 给 予 相当 长 的 暗 期 ,对 
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图 15-19 ”开花 的 光 周 期 调节 (Taiz & zeiger 1998) 
(&) 当 夜 长 超过 临界 暗 期 时 , 福 日 植物 开花 ,用 闪光 间断 五 期 阻止 开化; 夜 长 短 于 临界 畏 期 时 , 关 片 植物 开花 , 放 央 光 问 斯 暗 期 可 诱 
导 某 些 长 日 植 牺 开 医 。5B 暗 期 对 开花 的 效应 ,不 同 区 周期 扯 理 得 日 或 长 日 植物 ,证 手 晴 期 长 度 基 关键 的 变 景 。 
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暗 期 间断 最 敏感 期 则 和 距 暗 期 开始 的 时 间 有 关 , 如 匠 耳 在 延长 暗 期 为 24 小 时 时 , 仍 在 罚 期 开始 后 8 
小 时 间断 最 有 效 。 

虽然 对 植物 的 成 花 反 应 来 说 ,路 黄 起 决定 件 的 作用 ,但 光 期 也 是 必 不 可 少 的 。 短 日 植物 的 成 化 反 
应 要 求 长 暗 期 ,但 光 期 太 短 也 不 能 成 化 ,大 可 在 固定 16 小 时 暗 期 和 不 同 长 度 光 期 条 件 下 , 光 期 长 度 增 
加 时 ,开花 反应 也 增加 ,但 是 光 期 长 度 大 于 10 小 时 后 ,开花 数 反 而 下 降 , 只 有 在 适当 的 光 暗 交 蔡 条 件 
下 ,植物 才能 正常 开花 。 一 方面 , 花 的 发 育 需要 光合 作用 提供 足够 的 营养 物质 ,所 以 光 期 的 长 度 会 影 
响 植物 成 花 的 数量 : 另 一 方面, 光 质 实验 表明 :长 日 植 先天 仙子 在 16 小 时 光 期 中 , 若 只 给 予 对 交合 作 
用 有 效 的 红 光 ,并 不 能 使 各 物 开花 ,向 当 有 远 红 光 或 紫光 配合 时 则 开花 。 这 表明 光 在 光 周期 反应 中 的 
作用 不 仅仅 是 进行 光合 作用 以 提供 物质 和 能 量 。 


二 、 光 周 期 诱导 的 机 理 
(一 ) 光 周 期 诱导 


对 光 周 期 敏感 的 植物 只 有 在 经 过 适宜 的 日 照 条 忻 诱 导 后 才能 开花 ,但 研究 表明 ,引起 植物 开花 的 
适宜 光 肯 期 处 理 ,并 不 需要 一 直 持 续 到 花芽 分 化 。 植 物 在 达到 一 定 的 生理 年 龄 时 ,经 过 足够 天 数 的 适 
宜 光 周期 处 理 , 以 后 即使 处 于 不 适宜 的 光 周 期 下 ,仍然 能 保持 这 种 刺激 的 效果 而 开花 ,这 叫做 光 周 期 
诱导 Cphotoperiodic induction) 。 因 此; 光 周 期 成 花 友 应 是 个 诱导 过 程 ,花芽 的 分 化 并 不 一 定 是 在 适宜 
光 周 期 处 理 的 当时 ,植物 可 以 保持 这 种 诱导 状态 ,改变 发 育 进 程 。 不 同 种 类 的 植物 通过 光 周 期 诱导 的 
天 数 不 同 ( 表 15-3) ,如 芳 耳 .日 本 窑 牛 ,水 舟 , 浮 荐 等 只 要 一 个 短 日 申 周 期 ,其 他 短 日 植物 ,如 大 豆 2 一 3 
天 ,大 麻 4 天 ,红叶 紫 苏 和 菊花 12 天 ; 毒 麦 ,油菜 .菠菜 . 白 芥 等 仅 要 求 一 个 长 日 照 的 光 周 期 ,其 他 长 日 
植物 ,如 天 仙子 2~3 天 , 拟 南 芥 4 天 ,一 .年生 甜菜 13 一 15 天 ,胡萝卜 15 一 20 天 。 短 于 其 诱导 周期 的 最 
低 天 数 时 ,不 能 诱导 植物 开花 ,增加 光 周 期 诱导 的 天 数 可 加 速 花 原 基 的 发 育 , 花 的 数量 也 增多 


(二 ) 光 周 期 的 感受 和 测量 


1. 植物 感受 光 周 期 刺激 的 部 位 

植物 存 适宜 的 光 周 期 诱导 后 ,发 生 开 花 友 应 的 部 位 是 茎 顶端 生长 点 “1! 乎 意料 的 是 ,感受 光 周 其 
的 部 位 却 不 是 茜 尖 。 第 花 是 短 日 析 物 , 若 将 菊花 全 栋 置 于 长 日 照 条 件 下 , 则 不 开花 而 保持 营养 生长 ; 
营 将 全 株 属 于 短 日 照 条 件 下 ,可 开花 ;叶片 处 于 短 日 照 条 忻 下 而 茎 顶端 给 予 长 日 照 ,可 开花 ;叶片 处 于 
长 日 照 条 件 下 而 茎 顶端 给 予 短 日 四, 却 不 能 开花 。 甚 至 离 体 叶片 经 短 日 话 导 后 嫁接 到 处于 长 日 下 的 
植株 上 ,也 可 诱导 开花 。 这 充分 说 明 植物 感受 光 周 期 的 部 位 是 叶片 。 对 于 光 周 期 敏感 的 植物 ,只 有 叶 
片 处 于 适宜 的 光 周 期 条 件 下 ,才能 诱导 开花 ,而 与 巴 端 的 芽 所 处 的 光 周 期 条 件 无 关 。 虽 然 也 有 人 少数 植 
物 的 其 他 部 位 对 光志 期 有 一 定 的 敏感 性 ,如 组 织 培 养 的 菊 莒 根 可 对 光 周 期 起 反应 ,但 感受 光 周 期 最 有 
效 的 部 位 是 吐 片 。 叶 片 对 光 周 期 的 敏感 性 与 叶片 的 发 育 程度 有 关 。 幼 小 的 和 衰老 的 叶片 敏感 人 性差 ， 
叶片 生长 达到 最 大 时 敏感 性 最 高 ,这 时 其 至 叶片 的 很 小 一 部 分 处 在 适宜 的 光 周 期 下 就 可 请 导 开花 。 
例如 , 巷 耳 或 毒 考 的 叶片 完全 展开 达 最 大 面积 时 , 仅 对 2cm? 的 叶片 进行 短 日 照 处 理 , 即 可 诱导 成 花 。 
2. 光敏 色素 介入 植物 光 周 期 反应 

使 植物 处 于 适合 的 日 照 条 件 下 进行 诱 蛙 ,用 各 种 单 色光 进行 闪光 间断 暗 期 处 理 , 几 天 后 观察 花 原 
基 的 发 生 , 结 果 显 示 阻 止 SDP( 如 大 豆 或 苍 耳 ) 和 促进 LDP( 如 冬 大 麦 ) 开 花 均 以 600 一 660nm 波长 的 
红 光 最 有 效 , 而 及 是 -种 红 光 / 远 红 光 可 道 反应 ,并 可 反复 逆转 多 次 (图 15-20)。 根 据 光 人 敏 色素 的 特 
性 ,表明 这 是 光敏 色素 参与 的 反应 。 

光 于 期 的 重要 特征 是 植物 通过 对 暗 期 长 度 的 检测 而 感知 季节 变化 。 夜 间断 实验 让 明 对 于 一 些 弧 
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图 15-20 红 光 (R) 和 远 红 光 CER? 对 开花 的 控制 (Taiz &&. Zeiger 1998) 
橙 间断 最 有 效 的 光 是 R, 蝴 期 中 一 次 R 闪光 即 可 诱导 LDP 开花 ,其 效应 可 被 一 次 FR 闪光 道 转 , 说 明光 笋 色素 介入 这 个 反应 ; 
一 欢 及 可 阻止 SDP 开花 ,其 效应 也 可 为 FR 所 逆转 。 


感 的 SDP 如 苍 耳 ,10nmolym 的 红 光 就 是 以 抑制 开花 , 其 对 夜 长 的 测 最 可 以 精确 到 30 分 钟 之 内 。 植 
物 是 怎样 检测 暗 期 长 度 的 ? 1960 年 Hendricks 等 提出 光敏 色素 参与 一 种 滴漏 式 Chourglass) 测 时 的 假 
说 ; 当 植 物 从 光 下 转 人 黑暗 后 , 光 下 形成 的 光敏 色素 Pfr 型 便 逐 渐 消失 或 转化 为 Pr 型 ,而 临界 夜 长 就 
是 植物 中 的 Pfr 减少 到 一 定 阅 值 的 标志 ,只 有 达到 一 个 临界 水 平 才 能 启动 特殊 的 成 花 刺激 物 合成 。 
在 暗 期 中 间 用 红 光 照射 时 ,又 便 Pfr 水 平 迅速 提高 ,在 以 后 的 暗 期 中 Pfr 重新 开始 向 Pr 转化 或 降解 ， 
但 是 余下 的 暗 期 长 度 不 足以 使 其 下 降 到 某 一 筷 值 以 下 了 。 后 来 也 有 认为 是 由 于 在 有 瞳 期 中 ,Ptr / Pr 比 
值 降低 到 一 临界 水 平 促 发 SDP 成 花 刺 激 物 合成 的 代谢 过 程 。 但 一 些 LDP 可 在 几 小 时 远 红 光 照射 下 
被 促进 开花 ,用 这 种 滴漏 式 测 时 机 制 则 不 能 解释 ,光敏 色素 的 作用 似乎 更 为 复杂 。 

我 们 已 知 有 不 同类 型 的 光敏 色素 , 红 光 与 远 红 光 的 效应 可 能 是 由 不 同类 型 的 光敏 色素 介 人 的。 
LDP 拟 南 并 、 芍 豆 . 高 染 等 PHYB 基因 突变 的 植株 ,缺乏 phyB 蛋白 , 却 更 快 地 开花 ,暗示 phyB 可 能 
作为 LDP 开花 的 抑制 剂 , 远 红 光 照射 使 phyB 的 Pfr 减少 ,因而 促进 开花 。 而 红 光 间断 赃 期 阻止 SDP 
开花 ,恰恰 也 说 明 phyB 的 Pfr 同样 是 SDP 开花 的 扫 制 剂 。 当 拟 南 并 和 获 豆 等 的 PHYA 基因 突变 时 ， 
它们 被 长 日 照 诱导 的 开花 受到 干扰 ,所 以 ,phyA 的 Pfr 则 在 LDP 开花 中 起 作用 。 

利用 一 些 突变 体 研究 植物 对 光 周 期 的 感受 ,还 发 现 蓝光 受 体 也 参与 某 些 植物 的 开花 控制 ,所 以 光 
在 植物 成 花 诱导 中 的 信号 作用 也 是 相当 复 染 的 。 

3. 内 源 节 帮 和 光 周 期 计时 

一 些 实验 结果 不 符合 光敏 色素 作为 滴漏 式 计 时 器 的 假说 ,如 在 光 期 结束 时 给 SDP 叶片 照射 远 红 
光 以 消除 Pfr, 并 设 有 明显 缩短 临界 夜 长 。 现 在 已 经 知道 ,在 转 人 暗 期 后 的 很 短 时 间 内 ,Pfr 向 Pr 的 转 
化 就 完成 了 , 据 报 道 其 转化 一 半 的 时 间 仅 约 1.0 一 1.5 小 时 ,显然 ,这 比 所 有 SDP 的 临界 暗 期 都 短 得 
多 。 已 知 Pfr 的 降解 和 温度 相关 ,但 许多 SDP 的 临界 夜 长 基本 上 不 受 温 度 的 影响 。 我 们 都 知道 ,植物 
的 许多 生理 活动 有 一 定 的 妨 夜 节奏 , 即 植物 体内 存在 内 潍 的 生物 钟 ,对 于 植物 的 成 花 反应 ,是 否 也 存 

* 364 °* 





在 这 样 一 种 “振荡 式 " 计 时 器 (oscillating timer)。 许 多 实验 已 经 表明 , 光 周 期 诱导 成 花 现象 中 存在 及 
夜 节 律 性 的 变化 。 短 HH 植物 大 豆 的 临界 暗 期 为 10 小 时 15 分 ,给予 8 小 时 照 光 后 ,再 给 予 不 同 长 度 的 
暗 期 ,实验 结果 显示 : 当 光 暗 周 期 是 24 小 时 或 24 小 时 的 倍数 时 ,开花 数 多 ;而 光 暗 周期 不 是 24 小 时 
的 倍数 时 ,开花 数 少 或 不 能 开花 。 

将 大 豆 在 8 小 时 光照 后 置 全 小 时 轰 暗 中 ,在 暗 期 中 的 不 同时 期 加 4 小 时 照 光 , 如 果 照 光 时 间 在 
原来 24 小 时 周期 的 暗 期 , 则 抑制 开花 :如 果 照 光 时 间 在 原来 24 小 时 周期 的 光 期 ;就 促进 开花 。 涪 明生 
长 在 连续 暗 期 中 的 大 豆 靠 其 内 源 的 近似 层 夜 节奏 感知 光 期 和 上 旱 期 。 长 日 植物 大 麦 也 有 类 似 的 反应 。 
但 是 其 他 -一 些 植物 不 是 这 样 ,如 苍 耳 可 在 连续 光 下 几 周 后 给 予 一 个 长 暗 期 ,再 回 到 连续 照 光 条 件 下 ， 
同样 开花 ， 

Bunning 提出 ;植物 对 光 有 一 定 的 内 源 节 秦 反 应 ,可 分 为 对 光敏 感 的 时 相 一 一 喜光 相 和 对 黑暗 敏 
感 的 时 相 一 喜 团 相 , 在 昼夜 24 小 时 中 ,两 要 交替 ,各 有 一 些 特殊 的 生理 生化 反应 。 喜 暑 相 可 能 是 杆 
物 成 花 反 应 的 诱导 相 , 如 果 日 照 长 度 加 长 , 落 到 喜 暑 相 , 就 会 掉 制 短 日 植物 开花 而 诱导 长 日 植物 开花 。 

如 何 联系 植物 光 周期 测 时 的 异 夜 节律 和 光敏 色素 在 短 日 植物 临界 夜 长 的 测量 中 的 作用 ,目前 了 
解 还 不 儿 。 近 年 来 的 一 些 实验 支持 这 样 的 假设 ;高 等 植物 的 光 周 期 计时 涉及 到 一 个 控制 开花 反应 的 
邯 夜 节律 的 生物 钟 , 它 能 被 环境 因子 {如 光 ) 所 调拨 。 在 自然 条 件 下 ,植物 由 光敏 色素 接收 做 明 的 始 光 
信号 ,启动 这 个 光 周 期 层 夜 节律 ,在 光 下 运行 几 小 时 后 (如 苍 耳 或 牵 牛 约 在 5~6 小 时 ?到 达 一 特殊 相 
位 点 ,此 时 植物 如 仍 处 于 光 下 ,节律 就 悬 止 在 这 一 点 上 , 当 黄 氏 来 临时 ,植物 通过 Pfr 的 种 快速 热 消 
失 感受 光 辑 照度 降低 至 一 阅 值 以 下 的 灾 光 信号 (light off signal) ,节律 又 重新 继续 运行 一 定时 间 后 ( 约 
8~9 小 时 ) ,植物 达到 对 光 最 敏感 的 时 间 ,此 时 进行 闪光 处 理 能 最 有 效 地 抑制 短 日 植物 开花 而 促进 长 
日 植物 开花 。 





(三 ) 光 周期 信号 的 传递 和 性 质 


1. 光 周 期 信号 从 叶片 传递 到 莽 兴 分 生 组 织 

由 于 感受 光 周期 的 部 位 是 叶片 ,而 形成 花 的 部 位 在 茎 顶端 分 生 组 织 ,在 最 初 的 感受 部 位 和 发 生成 
花 反 应 的 部 位 之 问 存 在 着 叶柄 和 一 小 段 共 的 距离 ， 外 
使 人 们 想到 ,必然 有 信息 自 感受 了 光 周 期 的 叶片 传 
导 至 茎 顶 端 。 前 苏联 学 者 Chailakhyan 用 嫁接 实 
验 来 证 实 这 种 推测 :将 5 株 艺 耳 相互 综 搂 在 一 起 ， 
只 要 其 中 一 株 的 一 片 叶 接 受 适 宜 的 短 日 光 周 期 诱 
导 , 而 其 他 植株 都 在 长 日 照 条 件 下 ,最 后 所 有 植株 
都 能 开花 (图 15-21》。 这 证 明确 实 有 刺激 开花 的 物 | 
质 通过 嫁接 在 植株 间 传 递 并 发 挥 作用 。 更 令 人 感 
兴趣 的 是 ,不 同 光 周 期 类 型 的 植物 嫁接 后 ,在 各 自 一 一 ) 王 Scans 
的 笑 宜 光 周期 诱导 下 ,都 能 相互 影响 而 开花 .例如 | || | LU 
长 日 植物 天 仙子 和 短 日 植物 烟草 嫁接 ,无 论 在 长 日 ee dt ee es 
ea ede ee -- 栋 柏 驳 被 省 导 开花 , 则 几 株 章 搂 的 植 枯 都 能 开花 ,表明 成 花 刺 

落地 生根 在 适宜 光 周 期 话 导 下 产生 花序 后 将 花 i 

序 切 去 ,把 未 经 诱导 的 短 日 植物 高 凉菜 嫁接 在 大 叶 
落地 生根 的 断 茎 上 , 置 了 长 日 照 下 ,高 凉菜 可 大 量 开花 ,但 若 作为 砧木 的 大 叶 落 地 生根 在 嫁接 前 未 经 
适 官 光 周期 诱导 , 则 嫁接 在 其 上 的 高 凉菜 仍 保持 营养 生长 状态 。 这 说 明 经 过 适宜 光 周 期 诱导 的 大 叶 藻 
地 生根 体内 确实 形成 了 某 种 刺激 开 革 的 物质 ,并 可 通过 嫁接 传递 到 未 经 光 周期 放 导 的 高 凉菜 体内 ,使 
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它 在 非 诱导 的 长 日 条 件 下 也 玫 作 .这 些 实验 使 大 们 推 独 ,长 日 植物 和 复 己 植物 的 成 花 刺 激 物 质 可 能 其 
有 相同 的 性 质 。 

利用 环 割 或 燕 汽 处 理 叶 辆 或 蕉 ,十 扰 或 阳 止 十 皮 部 的 运输 ,可 延迟 或 抑制 开花 ,表明 开花 刺激 物 
质 传 导 的 途径 是 奈 皮 部 ， Evans 用 短 口 植物 苍 甘 的 去 叶 实 验 探讨 成 花 刺 激 物 质 运 输 的 速率 。 他 在 巷 
耳 植 株 屠 受 暗 期 诱导 半 结 束 时 ,立即 去 掉 叶 片 , 则 植株 不 能 成 花 ; 而 在 暗 期 结束 数 小 时 后 再 去 时 的 植 
株 就 能 开花 ,说 明成 花 刺 激 物 的 合成 需要 一 定 的 时 间 , 如 果 叶 片 在 植株 上 保留 1 一 2 天 , 则 可 获得 最 大 
的 开花 效果 ,可 见 也 需要 一 定 的 时 间 将 成 花 刺 濑 物 运 出 叶片 。 试 验证 明 有 些 午 物 的 成 花 刺 激 物 运输 
的 速度 较 慢 ,每 小 时 几 厘 米 ; 而 有 些 植物 可 达 几 十 厘米 ,相当 于 光合 产物 在 秆 皮 部 的 运输 速度 。 

2. 成 花 刺 激 物 或 成 花 抑制 物 

在 诱导 叶片 中 产生 了 什么 信号 ”Chailakhyan 最 早 提 出 成 花 激 素 的 假说 ;中 感受 光 周 期 反应 的 器 
官 是 叶片 ,经 诱导 后 产生 促进 开花 的 物质 :四 叶片 中 产生 的 特殊 物质 可 向 各 方向 运转 ,到 达 葵 生长 点 
引起 各 种 变化 ;加 不 同 植物 的 成 花 刺 激 物 具有 相似 的 人 性质 ;全 植株 在 特定 条 件 下 产生 的 成 花 素 (flori- 
gen) 不 是 基础 代谢 过 程 中 产生 的 一 般 物质 。 有 大 基 的 嫁接 实验 支持 这 一 假说 ,肯定 植物 在 经 过 适宜 
的 光 周 期 诱导 后 ,产生 了 可 传递 的 成 花 刺 激 物 ,但 是 对 成 花 素 的 分 析 与 鉴定 并 未 得 到 肯定 的 结果 。 

1961 年 Lincoln 等 人 从 开花 的 巷 耳 植株 提取 成 花 刺 激 物 质 ,他 们 将 粗 提 取 物 施 于 在 长 有 中 照 干 生 
长 的 苑 耳 植株 ,可 诱发 的 50% 的 植株 开花 ;从 营养 生长 的 巷 耳 植株 提取 的 物质 则 没有 诱导 开花 的 活 
性 。 但 是 在 进一步 提纯 这 种 物质 时 则 活性 雌 失 ,因而 未 能 鉴定 此 物质 的 性 质 。 以 后 的 一 些 试验 重复 
了 此 结果 ,但 是 , 均 未 得 到 预想 的 成 花 刺 激 物 。 

由 于 寻找 成 花 刺 激 物 的 研究 没有 肯定 的 结果 ,大 们 认为 ,也 不 排除 植物 在 非 诱导 条 件 下 不 能 开花 
是 由 于 叶片 中 存在 某 种 成 花 抑制 物 的 可 能 人 性。 试验 形 明 : 长 口 植 物 天 仙子 . 短 日 植物 草莓 和 获 在 非 诱 
导 光 周期 条 件 下 不 能 开花 ,但 晨 去 掉 全 部 叶片 时 ,在 任何 日 长 下 部 能 开花 。 但 是 在 非 诱导 条 件 下 存在 
的 成 花 抑 制 物 的 性 质 也 未 能 确定 。 

有 的 植物 似乎 既 存 在 成 花 刺 沿 物 ,又 存在 成 花 找 制 物 ,如 短 日 植物 紫 苏 , 处 于 长 日 照 下 时 ,对 一 片 
叶片 进行 遮光 短 日 赂 处 理 , 植 株 并 不 能 开花 ,但 是 如 果 把 其 他 叶片 去 掉 , 仅 留 一 片 叶 片 进 行 短 日 照 处 
理 , 则 植株 开花 ,这 表明 在 非 诱 异 条 件 干 的 叶片 中 存在 成 花 抑 制 物 ,去 除 抑制 物 后 ,诱导 叶片 中 的 成 花 
刺激 物 才 起 作用 而 族 导 开花。 

3. 营 类 化 合 物 与 植物 的 成 花 诱 导 

自 Butenandt 于 1933 年 在 植物 体内 发 现 雌 酮 以 来 ,陆续 在 值 物 中 发 现 了 多 种 歇 性 激素 ,雄性 激素 
等 沸 类 化 合 物 。 近 年 来 的 研究 证 明 省 类 化 人 台 物 确实 在 植物 的 成 花 诱导 中 起 一 定 作用 ,如 肉 一 醇 能 够 
促进 甘蓝 , 菊 营 ,学 攻 .西洋 红 等 植物 开花 ;在 适宜 的 光 周 期 条 件 下 , 短 日 植物 白 苏 和 红叶 蒙 与 长 日 材 
物 天 仙子 的 肉 性 激素 合 量 都 有 所 增加 。 这 些 都 说 明 肉 性 激素 与 植物 成 花 话 导 过 程 密切 相关 。 

奸 用 活 类 化 合 物 处 理 也 能 促使 某 些 植 物 开花 。 从 经 过 长 日 处 理 的 毒 麦 提取 漠 类 化 合 物 饲 嗯 给 培 
养 在 试管 中 的 莹 人 芽 ,可 促进 其 开花 ;而 从 经 过 短 日 处 理 的 毒 麦 中 得 到 的 提取 物 则 无 作用 。 分 析 从 短 晶 
植物 菊花 中 得 到 的 提取 物 , 发 现 其 中 对 菊花 和 苍 耳 的 花 荐 形成 有 效 的 组 分 类 亿 于 谷 省 醇和 豆 洛 醇 。 
施用 省 类 化 合 牺 的 生物 合成 掉 制 剂 也 能 抑制 花芽 形成 。 但 是 至 目前 为 止 ,并 没有 能 明确 哪 种 省 类 化 
合 物 有 普遍 的 诱导 开花 的 作用 。 

4. 植物 激素 在 成 花 诺 导 中 的 作用 

经 过 长 期 的 探索 ,仍然 没有 得 到 决定 植物 成 花 的 所 谓 性 激素 或 成 花 素 。 那 么 ,已 有 的 植物 激素 和 
植物 的 成 花 诱 导 有 什 委 关系 ”在 5 类 植物 激素 中 , 赤 霉 素 (GA) 影 响 成 花 的 效应 最 大 ,GA 可 促进 多 种 
LDP 在 得 日 照 条 件 下 成 花 .并 可 民 赫 多 种 植物 对 低温 的 要 求 。 进 一 步 的 研究 发 现 ,GA 和 GA 能 更 
有 效 地 佐 进 高 山 刀 忘我 草 和 高 雪 轮 等 植物 的 成 花 , 而 GA; 却 没 有 作用 。 施 用 抗 GA 的 CCC 则 拖 制 长 
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日 植物 开花 。 

生长 袁 可 换 制 SDP 成 花 , 例 如 将 苍 耳 插 条 浸入 IAA 溶 滚 中 , 则 其 光 周 期 诱导 成 兹 反应 受到 抑制 ; 
但 用 IAA 极 人 竹 运输 的 补 制 剂 二 碘 葵 甲酸 (TIBA) 处 理 时 , 则 又 促进 蔡 耳 开花 .相反 ,IAA 促进 一 些 
LDP 如 天 仙子 、 毒 帮 等 的 成 花 ， 

约 胞 分 裂 素 能 促进 蒙 属 、 紫 罗兰 属 , 牵 牛 属 和 学 薄 等 SDP 和 LDP 成 伦 。 不 过 紫罗兰 属 植物 体内 
细胞 分 裂 素 含量 的 增加 不 是 出 现在 光 周 期 诱导 过 程 中 ,而 基 在 光 周 期 诱导 之 后 。 乙 烯 能 有 效 地 诱导 
蓝 蔓 的 成 花 ， 

脱落 酸 可 代替 短 日 照 促使 一 些 SDP 在 长 日 照 条 件 下 开花 。 如 将 ABA 溶液 喷 于 黑 醋 宁 \ 牵 牛 、 革 
莓 和 获 略 的 慎 物 叶片 :可 使 它们 在 长 日 照 下 并 花 。 但 是 ABA 却 使 毒 麦 , 茂 菜 等 LDP 的 成 花 受 到 搜 
制 。 并 且 ,ABA 抑制 毒 才 成 伍 的 时 间 是 在 花 发 育 开始 之 时 , 抽 制 作用 的 部 位 是 在 苯 尖 而 不 是 在 叶 
片 





虽然 已 知 的 各 类 植物 激素 与 利 牺 的 成 花 都 有 关系 ,但 是 ,到 日 前 为 止 尚 末 发 现 一 种 激素 可 以 诱导 
所 有 光 周 期 特性 相同 的 植物 在 不 适宜 的 光 周 期 条 件 下 开花 ,即使 能 诱导 几 十 种 植物 在 非 诱导 条 忻 下 
成 花 的 GA, 也 有 相当 多 同类 的 植物 对 施用 GA 没有 成 花色 应 。 所 有 这 些 现 象 , 使 人 们 感到 困惑 , 目前 
有 一 种 观点 :植物 的 成 花 过 程 ( 包 括 花芽 分 化 和 发 育 ? 可 能 不 是 受 某 一 种 激素 的 单一 调控 ,而 是 受 几 种 
激素 以 一 定 的 比例 在 空间 上 (激素 作用 的 部 位 ?和 时 间 上 ( 花 器 官 诱导 与 发 育 时 期 ?的 志 元 调 痊 ,植物 
的 成 花 过 程 是 分 段 进行 的 ,在 不 同 的 阶段 ,可 能 有 不 同 的 激素 起 主导 作用 。 因 此 ,在 不 同 的 光 周 期 条 
件 下 ,是 道 过 刺激 或 抑制 各 种 植物 激素 之 间 的 肉 调 平衡 来 控制 植物 的 成 花 的 ,在 适宜 的 光 周 期 诱导 下 
或 外 施 某 种 植物 激素 ,可 改变 原 有 的 激素 比例 关系 而 建立 新 的 平衡 ,进而 诱导 与 成 花 过程 有 关 的 基因 
的 开启 ,从 而 调节 成 苍 。 





《四 ) 植物 营养 和 成 花 


在 20 世纪 初 ,Klebs 通过 大 量 试验 证 明 , 植 物体 内 的 营养 状况 可 以 影响 植物 的 成 花 过 程 。 他 观察 
到 植物 体内 碳水 化 合 物 与 含 氨 化 合 物 的 比值 高 时 ,植物 开花 ,而 比值 低 时 植物 不 开花 , 据 此 提出 开花 
的 碳 氨 比 (C 7 理论 。 此 后 有 人 用 熏 苟 作 试验 ,也 证 实 决 定 番 莉 开 龙 的 是 CC N, 这 个 比值 高 则 开 
花 , 反 之 , 则 延迟 或 下 开花 。 但 是 后 来 发 现 ,C / N 高 促进 开花 的 植物 仅 是 某 些 长 日 植物 或 日 中 性 植 
物 , 而 对 短 日 植物 不 适用 。 植 物 的 成 花 是 植物 生长 发 育 中 的 关键 性 转变 过 程 ,必然 涉及 到 基因 开启 ， 
用 矶 氮 比 学 说 显然 不能 很 好 地 解释 植物 成 花 诱 导 的 本 质 。 但 是 ,植物 并 花 过 程 的 实现 确实 也 需要 营 
养 物质 的 保证 ,在 农业 生产 上 可 以 通过 控制 肥水 来 调和 CN 比 ,从 而 控制 营养 生长 和 生殖 生长 ,如 
水 稻 生 育 后 期 ,如 果 肥 水 过 大 ,引起 C/N 比值 过 小 ,营养 生长 过 旺 , 生 殖 生 长 延迟 ,导致 徒长 , 贪 青 晚 
熟 ; 如 果 在 适当 的 时 期 ,进行 落 于 烤 田 ,提高 C/N 比 , 可 促使 苗 壮 ,提早 成 熟 。 在 果树 栽培 中 ,也 可 用 
环 状 剥 皮 等 方法 ,使 上 部 枝条 积累 较 多 的 糖分 ,提高 C/N 比值 ,促进 花芽 分 化 ,提高 产量 。 


(五 ) 温度 和 光 周 期 反应 的 关系 


在 光 周 期 现象 中 ,光照 是 主导 因素 ,但 其 他 外 界 条 件 也 有 一 定 的 作用 ,并 且 会 影响 植物 对 光照 的 
反应 ,其 中 温度 的 影响 最 为 显著 。 漫 度 不 仅 影 响 光 周 期 通过 的 时 间 , 而 且 可 以 改变 植物 对 日 照 的 要 
求 





| 温度 降低 可 以 使 长 日 植物 在 较 短 的 日 照 下 开花 。 例 如, 豌豆, 黑帮、 首 蒂 、 甘 蓝 等 长 日 植物 在 较 低 
的 夜 温 下 失去 对 日 照 长 度 的 敏感 而 呈现 出 中 间 性 植物 的 特征 。 垂 菜 道 常 内 在 长 日 照 下 开花 ,但 在 
10 一 18 筷 的 蒋 低 夜 温 下 ,8 小 时 日 照 也 能 开花 。 对 短 日 植物 来 说, 降低 夜 漫 可 以 使 其 在 较 长 日 照 下 开 


花 。 如 得 日 照 草 种 的 烟 章 在 18 守 夜 温 下 需要 短 日 照 才能 开花 ,而 当夜 温 降 低 到 13 人 时 ,在 16~18 小 
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时 的 长 日 照 上 也 能 开花 。 首 后 在 21 一 238 下 是 短 日 性 的 ,而 在 13 亿 低温 下 却 表现 为 长 日 件 。 其 他 一 
些 短 日 植物 如 苍 耳 .一品红 等 在 较 低 温度 下 也 表现 出 长 日 忻 ,温度 影响 光 周期 反应 的 本 质 仍 不 清楚 。 

许多 复 求 低温 春 化 的 植物 在 经 过 低温 春 化 后 还 要 求 在 长 日 照 条 件 下 才能 开花 ,如 冬 件 谷 类 作物 
和 噶 荣 \ 门 来 等 二 年 生 作物 ， 

三 、 光 周期 理论 在 农业 生产 上 的 应 用 
(一 ) 植物 的 地 理 起 源 和 分 布 与 光 周 期 特性 

自然 界 的 光 启 期 决定 了 植物 的 地 亩 分 布 与 季节 分 布 ,从 物种 起 源 与 进化 的 观点 出 发 ,植物 对 光 周 
期 反应 的 类 型 是 对 该 地 区 自然 兴 周 期 长 期 适应 的 结果 。 低 纬度 地 区 不 具备 长 日 条 件 ,所 以 -- 般 分 布 
短 日 植物 ,高 纬度 地 区 的 生长 季节 日 照 较 长 ,因此 多 分 布 长 日 植物 ,中 纬度 地 区 则 长 短 日 植物 其 存 。 
在 同 - -纬度 地 区 ,长 日 植物 多 在 日 照 较 长 的 春 末 和 夏季 开花 ,如 小 麦 :而 短 日 植物 如 菊花 等 则 多 禁 日 
照 较 短 的 秋季 开花 。 

事实 上 ,由 于 自然 选择 和 人 工 培育 ,同一 种 植物 可 以 在 不 同 纬度 地 区 分 布 。 例 如 短 日 植物 大 豆 ， 
从 我 国 的 东北 到 海南 岛 都 有 当地 育成 的 品种 ,它们 具有 适应 本 地 区 日 照 长 度 的 光 周 期 特性 。 如 果 将 
我 国 不 同 纬度 地 区 的 大 豆 铝 种 均 在 北京 地 区 栽培 , 因 日 申 条 件 的 改 赛会 引起 它们 的 生育 期 随 其 原 有 
的 光 周 期 特 任 而 呈现 出 规律 性 的 变化 :南方 的 品种 北 移 至 北京 时 ,由 于 得 不 到 短 日 条 件 , 致 使 开化 排 
迟 ; 相 反 , 北 方 的 品种 南 移 至 北京 , 因 较 时 获得 短 日 条 件 而 使 花期 提前 ( 表 15-4)。 这 反映 了 植物 与 原 
产地 光 周 期 相 适应 的 特点 。 

表 15-4 我国 南 北 各 地 大 豆 在 北京 种 植 时 开花 的 情况 

















原 产 册 及 约略 纬度 广州 23° 南京 32* 北 品 40” 锦州 41” 佳木斯 47° 
品种 名 称 兰 山 豆 金 大 532 本 地 大 旨 平 项 理 满仓 侈 
原 产 地 播种 期 一 5 月 下 由 4 月 多 日 5 上 月 19 日 5 有 17H 
原 产 地 开花 期 一 8 月 23 日 ? 月 中 向 了 7 月 29 日 7 月 5 日 
北京 播种 期 4 月 30 日 4 月 30 日 4 月 30 日 4 月 30H 4 月 30 日 
北京 开花 央 10 上 15 昌 9 月 1 日 ?了 月 19 日 7 月 2 日 5 月 5 日 
原 产地 播种 到 开花 日 数 /4 一 90 80 71 55 
北京 播种 到 开花 日 数 /d 168 124 80 63 36 
《二 ) 引种 育种 


生产 上 常 从 外 地 引进 优良 品种 ,以 获得 优质 高 产 。 在 同 纬度 地 区 间 引 种 时 ,由 于 日 照 长 度 基 本 相 
同 ,温度 差异 也 较 小 ,只 要 土质 .肥水 等 适宜 ,引种 容易 成 功 ; 但 是 在 不 同 纬度 地 区 癌 引 种 时 ,如 果 设 有 
考虑 品种 的 光 周 期 特性 , 则 可 能 会 因 提早 或 延迟 开花 而 造成 减产 甚至 颗粒 无 收 ， 对 此 ,在 引种 时 首先 
应 该 了 解 被 引进 品种 的 光 周 期 反应 特性 ,是 属于 长 HH 植物 , 短 日 植物 或 日 中 性 植物 ; 了解 作 物 原 产 地 
与 引种 地 生长 季节 的 日 照 条 件 的 差异 ;根据 被 引进 作物 的 经 济 利 用 价值 来 确定 引种 的 原则 。 短 日 杆 
物 从 北方 引种 到 南方 ,将 提前 开花 ,如 和 需 收 获 果 实 或 种 子 , 则 应 选择 晚熟 品种 ,而 从 责 放 引种 到 北方 ， 
则 应 选择 早熟 品种 ;长 日 植物 从 北方 引种 到 南方 时 ,将 延迟 开花 , 宜 选 择 早熟 品种 ,而 从 南方 引种 到 北 
方 时 ,应 选择 晚熟 品种 。 

通过 人 工 光 周 期 诱导 ,可 以 加 速 良 种 繁育 .缩短 育 种 年 限 。 如 在 进行 甘薯 杂交 育种 时 ,人 为 地 缩 
短 光 照 , 使 甘薯 开花 整齐 ,以 便 进 行 有 人 性 杂交 ,培育 新 品种 。 根 据 我 国 气候 多 样 的 特点 ,可 进行 作物 的 
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南 繁 北 育 : 短 日 植物 水 稻 和 王 米 可 在 海南 岛 加 快 繁育 种 子 ; 长 日 植物 小 麦 夏季 在 黑龙 汀 .冬季 在 云南 
种 植 ,可 以 满足 作物 发 育 的 光照 和 温度 的 要 求 ,一 年 内 可 繁殖 2~3 代 , 加 速 育种 进程 。 
具有 优良 性 状 的 某 些 作物 品种 问 有 时 花期 不 过 ,大 法 进行 有 性 杂交 育种 。 通 过 人 工控 制 光 周 期 ， 
可 使 两 亲本 同时 开花 , 硬 于 进行 杂交 。 如 早稻 和 晚稻 杂交 育种 时 ,可 在 晚 舟 秧 苗 4~7 叶 期 进行 速 光 
处 理 ,促使 握 早 开化 以 便 和 早稻 进 行 杂交 授粉 ,培育 新 品种 。 

(三 ) 调节 和 营养 生长 和 生殖 生长 

对 以 收获 营养 体 为 主 的 作物 ,可 通 过 控制 光 周期 抑制 其 开花 。 如 短 日 植物 烟草 , 原 产 热 带 或 亚 热 
带 ,引种 至 温带 时 ,可 提前 至 春季 摄 种 ,利用 夏季 的 长 日 照 及 高 涅 多 丽 的 气候 条 件 , 促 进 营 养生 长 , 提 
高 烂 叶 产 量 。 对 于 短 日 植物 麻 类 , 南 种 北 引 可 推迟 开花 .使 麻 杆 生长 较 长 ,提高 纤维 产量 和 质量 ,但 不 
利于 留 种 。 此 外 ,利用 暗 期 光 间 断 处 理 可 抽 制 匡 茧 开花, 从 而 提高 产量 。 

在 园艺 花 达 栽培 中 ,已经 广泛 地 利用 人 工控 制 光 局 期 的 办 法 来 提前 或 推迟 花卉 植物 开化 。 例 如 ， 
菊花 是 短 日 植物 ,在 自然 条 件 下 秋季 开花 , 苦 给 予 注 光 缩短 光照 处 理 , 则 可 提前 至 夏季 开花 ,满足 城市 
园林 美化 的 需求 。 而 对 于 某 些 需 长 日 照 的 花 弄 植物 ,如 福 胸 、 山 茶花 等 ,进行 人 十 延长 光照 处 理 ,就 可 
提早 开花 。 








小 结 


光 形 态 建 成 指 光 对 植物 发 育 的 特殊 效应 ,是 区 别 于 光合 作用 的 光 信 和 号 反应 。 植 物体 内 存在 的 光 
受 体 有 光敏 色素 、 隐 花色 素 和 紫外 光 -B 受 体 等 几 类 。 光 第 色素 有 Pr 和 Pfr 两 种 形式 ,其 中 Pfr 是 生理 
活路 形式 ,通过 信和 号 转 导 启 动 生理 反应 。 丙 种 形式 光敏 色素 在 民 或 FR 照射 下 发 生 可 道 转换 ,所 以 ， 
光敏 色素 介 导 的 反应 通常 是 R-FR 可 道 反应 。 由 多 基因 家 族 编码 的 光 丛 色素 分 为 类 型 [和 类 型 I 两 
类 ,PHYA 基因 编码 的 类 型 1 光敏 色素 大 量 存在 于 黄 化 组 织 中 , 因 其 Pfr 不 稳定 ,在 光 下 生长 的 植物 
中 ,含量 很 低 ;类 型 开光 敏 色素 由 PHYB,PHYC、,PHYD、PHYE 基因 编 公 , 低 水 平 表 达 , 在 光 、 暗 条 
件 下 生长 的 植物 中 都 低 水 乎 存 竺 ,但 其 Pfr 稳定 。 光 敏 色素 上 反应 可 分 为 YLFR、LFR 和 和 HIR 儿 类 , 它 
们 对 光量 要 求 和 持续 时 间 不 同 , 其 作用 光谱 和 和光 可 道 性 也 有 区 别 。 光 敏 色 素 通 过 影响 膜 人 性质 而 诱导 
一 些 快速 反应 ,如 转 板 藻 叶绿体 运动 .叶片 感 从 运动 等 ;光敏 色素 调节 Rubisco 小 亚 基 .叶绿素 ayb 结 
合 蛋白 等 许多 基因 的 转录 ,甚至 对 白 身 PITYA 的 基因 转录 的 搞 制 。 对 其 信号 传递 的 研究 正在 逐步 深 
人 。 

村 物 的 许多 形态 建 或 受 蓝光 和 紫外 光 调 控 , 如 向 光 性 ,色素 合成 .下 有 蚂 轴 伸 长 的 抑制 等 。 蓝 光 调 

节 基 因 表 达 等 作用 的 分 子 机 理 尚 在 研究 中 。 

植物 在 生长 达到 一 定 生理 状态 时 ,能 感受 特定 环境 条 件 的 诱导 ,特别 是 光 周 期 信号 ,经 过 传 学 ,局 
动 成 花 转变 过 程 中 的 控制 基因 ,发生 一 系列 生理 生化 及 形态 建成 变化 ,最 终 导 致 开花 。 不 同 地 区 的 植 
物 适应 日 照 长 度 的 垂 节 周期 性 变化 ,表现 不 同 的 光 周 期 成 化 诱导 类 型 。 在 导 夜 光 暗 交替 中 , 瞳 期 长 度 
对 植物 的 成 花 起 决定 作用 , 短 日 植物 的 成 奉 要 求 长 于 某 临 界 值 的 连续 暗 期 ,长 日 植物 则 相反 。 植 物 成 
花 的 光 周 期 反应 是 一 种 诱导 效应 ,叶片 接受 光 导 期 信号 ,经 特殊 物质 传导 到 发 生花 芽 分 化 的 蕉 生长 
点 ,在 那里 发 生成 花 反 应 。 光 人 敏 色素 在 植物 对 交 的 感受 和 光 周 期 时 间 测 量 中 起 重要 作用 。 同 时 , 柄 物 
的 光 周 期 计时 也 涉及 最 夜 节律 的 生物 钟 。 植 物 成 花生 理 的 理论 在 农业 生产 上 具有 重要 意义 并 已 广汉 
应 用 于 实践 中 ， 
思考 题 


(1) 名 词 解释 , 黄 化 现象 和 光 形 态 建成 ,光敏 色素 , 光 周 期 现象 , 俐 界 日 长 与 临界 暗 期 , 光 周 期 诱导 。 
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《2) 光 形 态 建成 对 于 植物 有 何 重要 意义 ? 

(3) 植物 光 形 态 建 成 的 受 体 有 哪 岂 类 ?各 有 什么 特点 ? 

(4) 光敏 色素 区 别 于 其 他 色素 的 主要 特征 是 什么 ? 

(5) 简要 说 明光 敏和 色素 调控 慎 物 发 育 的 作用 机 理 。 

(6) 介 么 是 光 周 期 现象 ? 举例 说 明 祯 物 的 主要 光 周 期 类 型 。 

《7) 用 实验 证 明 植 物 感 党 光 周 期 的 部 位 ,并 证 明 杆 物 可 以 通过 菜 种 物质 来 传导 光 周 期 刺激 。 
(8) 南 麻 北 种 有 何 利 苏 ? 为 什么 ? 

《9) 试 述 休 对 成 花 激素 的 看 法 。 

(10) 用 实验 说 明 樟 期 和 光 期 在 植物 成 花 诱导 中 的 作用 。 

(11) 在 植物 的 光 周 期 成 花 反应 中 ,植物 可 能 以 什么 方式 来 测量 障 期 的 长 度 ? 
《12) 举例 说 明光 周期 理论 在 农业 实践 中 的 应 用 。 
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第 十 六 章 温度 对 植物 发 育 的 调控 作用 


第 一 节 ”植物 生长 发 育 的 温 周 期 
一 、 温度 对 植物 生长 和 分 布 的 影响 


温度 是 慎 物 生长 的 最 重要 环境 条 件 之 一 ,影响 植物 整个 牛 命 周 期 的 各 个 发 育 阶段 ,从 种 子 萌 发 、 
幼苗 的 营养 生长 ,生殖 生长 至 成 熟 和 休 眼 ,包括 每 一 个 酶 反应 ,每 一 种 代 澳 功能 ,影响 细胞 结构 的 完整 
性 ,特别 是 影响 膜 的 结构 和 性 质 , 直接 关 系 到 植物 的 生存 ， 植 物 的 所 有 生理 过 程 都 是 在 一 定 的 温度 范 
围 内 进行 的 ,温度 和 其 他 环境 因子 之 间 叉 存在 复杂 的 关系 ,共同 调控 植物 的 发 育 。 植 物 分 布 的 地 域 性 
和 生长 的 季节 性 也 在 相当 程度 上 决定 于 温度 ,极端 的 温度 也 是 危害 植物 的 主要 肪 迪 环 境 。 

从 0 以 下 到 50 守 都 有 植物 生活 ,甚至 在 温度 高 达 8&07C 的 温度 泉 中 ,细菌 和 蓝 绿 落 还 能 生活 。 能 
维持 植物 生命 的 最 低 和 最 高 温度 可 称 为 生存 的 景 低温 度 和 景 高 温度 ,二 者 合 称 为 生存 的 极限 温度 。 
不 同 地 区 生长 的 不 同 植物 生存 的 极限 温度 有 很 大 的 差别 ,一 般 北 方 品种 的 生存 最 低温 度 比 南方 品种 
低 。 植 物 能 生长 的 温度 比 能 生存 的 温度 范围 要 小 得 多 ,在 革 些 温度 条 件 下 ,植物 也 许 能 活着 ,但 不 - 
定 能 牛 长 。 由 于 温度 影响 酶 活性 及 各 生化 反应 ,也 影响 植物 的 光合 作用 ,呼吸 作用 、 水 和 离子 的 吸收 
与 运输 ,同化 物 的 运输 与 分 配 等 生理 过 程 ,所 以 ,温度 对 生长 的 影响 是 对 一 系列 生理 过 程 影响 的 综合 
效应 。 因 此 ,植物 生长 对 温度 的 要 求 更 严格 ,植物 能 生长 的 最 低 、 最 适 和 最 高 温度 , 称 植物 生长 的 温度 
三 基点 (cardinal temperature)( 表 16-1) (图 16-1) 。 植 物 生 长 的 温度 二 基点 也 因 其 原 产地 不 同 而 有 很 
大 的 差异 , 原 产 热带 或 亚热带 的 植物 ,生长 的 温度 范围 较 高 ,其 最 低 .最 适 和 最 高 温度 分 别 在 10C 、 
30 一 35 色 和 45 避 左右 ; 原 产 于 温带 的 植物 ,其 温度 三 基点 约 为 50 .25 一 30 训 和 35 一 407C ; 原 产 于 寒带 
的 植物 ,在 0 和 以 下 仍 能 生长 ,其 最 适 温 度 也 仅 在 10C 左 右 。 同 一 植物 的 不 局 器 官 或 不 同 生育 期 ,对 温 
度 的 要 求 也 不 一 样 , 适 于 根系 生长 的 温度 一 般 较 地 上 部 低 ,如 棉花 根 伸 长 的 最 适 温度 在 二 十 几 摄 氏 
度 ,而 其 地 上 部 生长 的 最 遂 温 度 却 在 三 十 几 摄氏 度 。 植 物 的 温度 三 基点 也 随 植 物 的 生育 期 而 不 断 变 
化 ,与 自然 界 气温 变化 相 吻 合 。 


表 16-1 几 种 常见 作物 的 生长 湿度 三 基点 / 亿 








作物 最 低 谣 度 最 适 温度 最 高 温 埃 
小 赤 、 估 破 0~5 25—30 31~- 37 
仙 日 给 5 一 10 31~35 37 一 44 
玉米 5 一 10 27 一 33 40~50 
大 豆 19~12 27 一 33 33 一 40 有 最低。 尘 ----------- 生命 -~ > 最 高 
水 稻 10 一 12 30 一 32 40~44 i 
南瓜 10~15 37~40 4 和 一 50 4------- 生长 ------------ mm 


棉花 15~18 25~30 31~38 图 161 生长 的 温度 三 基点 与 生命 的 极限 温度 的 关系 
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植物 的 生长 对 温度 较 敏 感 ,温度 变化 几 度 就 
会 导致 生长 速率 的 明显 变化 。 在 一 定 范 团 内 , 植 
物 生 长 过 程 随 温度 升 高 而 加 快 ,但 超过 -- 定 范围 
的 温度 下 , 生 民 反而 会 下 降 。 植 物 生 长 最 快 的 温 
度 是 植物 生长 的 最 适 温度 5 图 16-2)。 和 在 这 样 的 
温度 下 ,植物 生长 得 虽然 快 却 不 一 定 健壮 ,由 于 
消耗 物质 多 , 殷 音 长 得 细 长 柔 弦 , 稍 有 不 利 坏 境 
则 受到 损伤 ,如 冬小麦 在 越冬 时 生长 过 虹 , 抗 寒 
性 降低 ,上 友 而 易 受 低温 伤害 。 所 以 ,植物 在 比 最 
挝 温度 稍 低 的 温度 下 .生长 反而 更 健壮 ,这 个 温 
度 称 协调 左近 温度 。 

栽培 作物 时 ,应 根据 作物 生长 的 温度 要 求 利 
图 162 温度 对 儿 种 植物 生长 的 效应 (Salisbury & Ross 1992) 当地 气候 条 件 确定 播种 时 期 , 认 其 是 从 远 地 引 

嵩 示 番 次 在 日 温 36 作 下 不 同 夜 流 的 影响 ， 种 ,更 应 注意 该 品种 对 温度 的 适应 特性 ， 


二 、 植物 生长 发 育 的 温 周期 现象 


在 自然 条 件 下 ,温度 呈 有 昼夜 和 季节 的 周期 性 变化 ,植物 适应 这 种 变化 术 节 奏 性 地 生长 。 通 常 将 植 
物 对 季节 或 则 夜 温度 变化 的 反应 称 为 生长 的 温 周 期 现象 (thermoperiodicity of growth) 。 一 般 来 说 ， 
在 春 夏季 植物 的 生长 速率 白天 较 慢 , 因 为 白天 温度 高 ,蒸腾 量 大 ,光照 强 抑制 牛 长 ;而 夜间 生长 较 快 ， 
鞭 现 层 认 的 周期 性 变化 。 试 验证 明 , 植 物 在 昼夜 变化 的 温度 条 件 下 和 牛 长 得 更 好 。 例 如 ,番茄 在 角 温 
23~~26 人 C , 夜 温 18 仿 左右 条 件 下 生长 最 好 ,产量 也 最 高 (图 16-2) ,但 在 26 信 的 恒定 温度 下 , 却 生 长 不 
好 ,其 至 不 能 结实 。 

许多 块根 , 块 蔡 作 物 都 是 在 歧 夜 温差 大 的 条 件 下 生长 较 好 。 如 己 铃 鞋 在 我 国 北方 地 区 昼夜 温 善 
太 的 条 件 下 ,如 日 温 20 信 和 夜 温 10~14 人 入 时 , 块 蔡 产 量 高 ,品质 也 好 。 主 要 原因 是 白天 温度 较 高 , 光 
合 速率 高 ,合成 更 多 的 有 机 物质 ;夜间 温度 较 低 使 呼吸 速率 降低 ,有 机 物 消 耗 相对 较 少 ,有 利于 干 物质 
积累 ,促进 生长 , 较 爸 温度 也 有 利于 很 的 发 育 和 合成 细胞 分 裂 素 ,提高 根 冠 比 ,特别 是 有 利于 物质 向 很 
部 输送 ,利于 块根 , 卖 茎 的 生 氏 和 膨大 。 上 反之 ,如 夜 温 寺 高 导致 消耗 增加 ,有 机 物质 积 标 减少 。 因 此， 
温室 栽培 植物 ,万 应 注意 夜 问 适当 降温, 以 利 培育 壮 苗 。 

地 球 上 的 光照 ,温度 和 丽 量 呈 季 节 周 期 性 变化 ,特别 是 温带 地 区 四 季 分 明 . 植物 能 在 某 一 地 区 生 
长 繁衍, 它 的 生活 史 必 然 和 这 个 地 区 气候 条 件 的 周期 性 变化 相 吻 合 ,表现 出 营养 生长 的 季节 周期 性 。 
许多 一 年 生 植物 在 春季 播种 ,在 光照 与 温度 信号 刺激 下 ,种 子 萌 发 ,幼苗 随 混 度 逐 浙 升 高 而 时 盛 生 长 ， 
至 夏秋 开花 结实 ;或 趟 秋季 生长 ,日 基 缩 短 与 温度 逐渐 降低 的 信号 使 代谢 活动 下 降 , 生 长 减 慢 , 存 物 
质 ,在 冬季 低温 来 临 之 前 , 进 人 休眠 。 多 年 生 树 木 叶 片 的 春 发 秋 落 ,叶片 , 花 . 果 实 和 种子 的 灾 互 生长 ， 
也 是 对 所 生 攻 环境 中 的 湿度、 光照, 水 分 等 因素 的 季节 周期 性 变化 的 适应 。 

树木 的 径 向 生长 ,一 般 在 春 夏季 温度 适宜 时 ,细胞 分 裂 快 .细胞 体积 较 大 、 形 成 颜色 较 浅 的 带 :而 
秋冬 季 时 细胞 较 小 而 壁 厚 , 色 较 深 ,年 复 一 年 ,构成 - 圈 圈 年 轮 . 这 也 是 植物 生长 的 季节 章 期 性 的 表 
现 ， 
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第 二 节 春 化 作用 


一 、 春 化 作用 的 概念 和 反应 类 型 
(一 ) 春 化 作用 的 概念 


作物 的 生长 发 育 进程 和 温度 的 季节 从 化 相 适 应 。 一 些 作物 在 秋季 播种 , 冬 前 经 过 一 定 的 营养 生 
长 ,然后 度 过 赛 冷 的 冬季 .在 第 二 年 春季 重新 旺盛 和 牛 长 ,于 春玉 夏 初 开花 结实 。 而 将 秋 播 作物 春播 , 则 
不 能 开花 或 延迟 开花 。 早 在 1918 年 Garssner 在 用 拟 黑 玫 进 行 试验 时 发 现 , 冬 黑 考 在 萌发 期 或 苗 期 必 
须 经 历 一 个 低温 阶段 才能 疗 花 ,而 春 黑 才 则 不 需要 .在 … 些 高 寒 地 区 , 因 严 冬 温 麻 太 低 ,无 法 种 植 冬 
小 壶 ,1928 年 Lysenko 将 吸水 萌动 的 冬小麦 种 子 进行 低温 处 理 后 春播 ,可 在 当年 夏季 抽 策 开花 ,他 将 
这 种 处 理 方法 称 为 春 化 , 意 指使 冬小麦 春 麦 化 了 。 这 种 低温 诱导 促使 植物 开花 的 作用 叫 春 化 作用 
Cvernalization) 。 如 没有 经 过 低温 处 理 ,这 类 植物 维持 营养 生长 状态 或 延 凡 开花 。 另 如 甘蓝 .天 仙子 
等 植物 ,如 不 经 过 低温 , 则 莹 不 伸 长 而 呈 姻 座 状 。 我 国 北方 农民 早 就 应 用 春 化 处 理 来 进行 冬 才 春播 或 
春季 补苗 ,如 “ 阅 麦 法 ”, 即 龙 将 吸 张 昔 动 的 冬小麦 种 子 闪 在 缸 中 , 放 在 0 一 5 低音 下 40 一 50 天 , 即 可 
用 于 春季 补 种 。 除 了 冬 小 帮 、 冬 黑帮 . 冬 大 老 等 冬 性 禾 谷类 作物 以 外 , 某 些 二 年 生 植物 ,如 白药 、 草 卜 、 
胡 葛 卜 .芹菜 .甜菜 .甘蓝 和 天 仙子 等 ,以 及 一 些 多 年 牛 草本 植物 (如 牧草 ) 也 需要 低温 春 化 ,这 些 植物 
通过 低温 春 化 后 ,还 要 在 较 高 渔 度 下 生长 一 段 时 间 ,并 且 许 多 植物 还 要 求 在 长 日 照 条 件 下 才能 开花 。 
因此 , 春 化 过 程 只 是 对 开花 起 诱导 作用 。 


(二 ) 植物 对 低温 反应 的 类 型 


植物 开花 对 低温 的 要 求 大 致 有 葬 种 类 型 一 类 植物 对 低温 的 要 求 是 绝对 的 ,二 年 生 和 和 多年生 草 
本 植物 多 属于 这 类 ,它们 在 头 一 年 秋季 长 成 莲座 状 的 营养 植株 ,并 以 这 种 状态 过 冬 ,经 过 低温 的 诱导 ， 
于 第 二 年 夏季 抽 蔓 开花 。 如 果 不 经 过 一 定 天 数 的 低温 ,就 一 直 保 持 营养 生长 状态 ,绝对 不 开花 。 忆 一 
类 植物 对 低温 的 要 求 是 相对 的 , 冬 小 才 等 许多 冬 考 植物 ,低温 处 理 可 促进 开花 ,未 经 低温 处 理 的 植株 
虽然 营养 生长 期 延长 ,但 是 最 终 也 能 开花 ， 它们 对 春 化 作用 的 反应 表现 出 量 的 需要 , 随 着 低温 处 理 的 
时 间 加 长 ,到 抽穗 需要 的 天 数 逐 浙 威 少 ,未 经 低温 处 理 的 ,达到 抽 往 的 天 数 最 长 。 

各 种 植物 在 系统 发 育 中 形成 了 不 同 的 特性 ， 
所 要 求 的 者 化 温度 不 同 ,根据 原 产 地 的 不 同 ,可 将 表 16-2 不 同类 型 小 卖 通过 准 化 需要 的 温度 及 天 数 
小 麦 分 为 冬 性 . 半 冬 性 和 春 性 三 种 类 型 。 我 国 华 类 型 者 化 温度 范围 /各 者 化 大 数 ,q 
北 地 区 的 秋 播 小 麦 多 为 冬 性 品种 ,黄河 流域 一 带 处 性 D3 sod 
多 为 半 冬 性 品种 ,而 华南 一 带 一 般 为 春 性 品种 。 
不 同类 型 小 老 所 变 求 的 低温 范围 和 时 间 都 有 所 不 
同 ，- 般 来 说 , 冬 性 愈 强 , 要 求 的 春 化 温度 您 低 、 春 春 性 8~13 5~8 
化 的 天 数 鳃 长 ( 表 16-2)。 











半 冬 性 3~6 10 一 15 





二 、 植物 通过 春 化 的 条 件 
(一 ) 抵 温 
低温 是 春 化 作用 的 主要 条 件 。 有 效 温 度 的 范围 和 低温 持续 的 时 间 随 植物 的 种 类 和 品种 而 不 同 。 


对 大 多 数 要 求 低温 的 植物 来 说 ,1~2 亿 是 最 有 效 的 春 化 温度 ,但 只 要 有 足够 的 时 间 , 在 一 3~10C 范 围 
内 都 有 效 。 各 类 植物 通过 春 化 要 求 低温 条 件 的 时 间 长 短 也 有 所 不 同 ,在 一 定 的 期 限 内 春 化 的 效应 随 
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低温 处 理 时 间 的 延长 而 增加 (图 16.3，16-4) 




















这 mrrrrrrrrrrrrrrrrrrr 
济 LL 
世 
所 下 
是 各 「 
BT 
亡 上 
,| 
10 好 0 0 0 02 4 
冷 处 理 大 数 低温 处 悍 的 温度 / 
图 163 春 化 天 数 对 冬 黑 老 开花 的 影响 (Hopkins 1995) 图 16-4 相对 开花 反应 各 春 化 期 间 温度 的 关系 
种 子 在 泛 识 中 1 心 处 理 不 邮 天 数 后 温室 牛 长 随 冷 处 理 加 长 (Salisbury &. Ross 1992) 
从 种 植 到 开花 时 间 编 短 。 
械 温 低温 在 植物 春 化 过 程 结束 之 前 ,如 将 植物 放 到 较 高 
前 体 物 一 一 > 中间 产物 一 一 > 县 终 产 物 (完成 在 化 ) 的 生长 温度 下 ,低温 的 效果 被 减弱 或 消除 ,这 种 现 
上 点 温 象 称 去 春 化 作用 (devernalization) 或 解除 春 化 。 一 
中 阅 产物 分 解 (解除 春 化 ) 服 解除 春 化 的 温度 为 站 一 40 ,如 和 小 麦 在 30 完 


以 上 3~5 天 即 可 解除 春 化 ， 通 常 植物 经 过 低 渔 春 
化 的 时 间 意 长 , 则 解除 春 化 全 困难 , 当 春 化 过 程 结 
束 后 , 春 化 效应 就 是 稳定 的 ,不 会 被 高 温 解 除 。 大 多 数 去 春 化 的 植物 返回 到 低温 下 ,又 可 重新 进行 春 
化 ;而 且 低 温 的 效应 是 可 以 累加 的 ,这 种 解除 春 化 之 后 ,再 恢复 春 化 的 现象 称 再 春 化 现象 (revernaliza- 
tion) 。 对 于 解除 春 化 现象 的 本 质 ,Melchers 和 Lang 提出 图 16 -5 所 示 假 说 。 


《二 ) 水 分 氧气、 营养 和 光照 


春 化 作用 除了 需要 一 定时 间 的 低温 外 ,还 需要 适量 的 水 分 .充足 的 氧气 和 作为 呼吸 底 物 的 营养 物 
质 。 试 验 表 明 ,将 已 槛 动 的 小 麦 种 子 失 水 干燥 , 当 其 含水 量 低 于 各 准时 ,用 低温 处 理 种 子 也 涉 能 通过 
者 化 。 在 缺 气 条 忻 下 ,即使 满足 低温 和 水 分 的 要 求 , 仍 个 能 完成 春 化 ,实验 观察 到 ,在 春 化 期 间 , 细 胸 
内 某 些 酶 活性 提高 ,氧化 还 原作 用 加 强 ,呼吸 作用 增强 ,充足 的 氧气 是 进行 生理 生化 活动 的 必要 条 件 。 
不 仅 高 温 可 以 解除 春 化 : 缺 氧 也 有 阿 样 效果 。 通 过 春 化 时 需要 是 名 的 营养 物质 ,将 小 麦 种 子 的 胚 培养 
在 宣 洁 莽 糖 的 培养 基 中 ,在 低温 下 政 以 通过 者 化 , 若 培养 基 中 缺乏 芒 糖 , 则 不 能 通过 春 化 。 

此 外 ,许多 植物 在 感受 低温 后 ,还 需 经 过 长 日 照 诱导 才能 开花 。 如 天 仙子 植株 ,在 较 高 温度 下 不 
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图 16-5 植物 的 春 化 和 解除 春 化 假说 








能 开花 ,经 低温 春 化 后 放 在 短 日 照 下 ,也 不 能 开花 ,只 有 经 低温 春 化 后 再 处 于 长 日 照 条 件 下 的 植 柑 才 
能 押 蔓 (belting) 开 花 5( 图 16-6)。 


高 温 保 存 后 





16-6 划 座 植物 天 仙子 抽 蔓 开 蕉 对 温度 和 日 照 的 反应 ,只 有 低 识 处 理 后 长 日 照 能 诱导 开花 


三 、 春 化 作用 的 机 理 
(一 ) 春 化 刺激 的 感受 和 传递 


1. 感受 低温 的 时 期 和 部 位 

一 般 植物 在 种 子音 发 后 到 植物 营养 体 生长 的 苗 期 感受 低温 而 道 过 春 化 。 冬 小 麦 . 冬 黑 麦 等 一 年 
生 冬 性 植物 除了 在 营养 体 生长 时 期 外 ,种 子 吸 胀 萌 动 时 就 能 进行 春 化 ,在 萌发 早期 胚 迅速 进行 细胞 分 
裂 时 对 低温 非常 後 感 。 但 如 胡 草 卜 、 甘 蓝 和 芹菜 等 只 有 在 幼苗 长 到 一 定 大 小 时 才能 感受 低温 而 通过 
看 化 。 

试验 表明 ,不 同 植物 感受 低温 的 部 位 不 同 。 冬 轧 麦 离 体 的 腑 在 含 茵 糖 的 培养 基 上 就 能 接受 低温 
诱导 。 片 菜 等 幼苗 感受 低温 的 部 位 是 茎 尖 生 长 点 ,栽培 于 温室 中 的 芹菜 ,只 对 荃 尖 和 后 长 点 进行 低温 处 
理 ,甚至 离 体 茎 尖 接 受 低温 ,就 能 通过 春 化 ;但 是 如 果 芹 菜 栽 培 在 低温 条 件 下 ,而 茎 尖 却 给 予 25 仿 左右 
的 较 高 温度 ,植株 则 不 能 通过 春 化 。 某 些 植物 的 叶片 感受 低温 的 部 位 在 可 进行 细胞 分 裂 的 叶柄 基部 ， 
如 概 花 的 叶柄 基部 在 适当 低温 处 理 后 ,可 培养 再 生出 花丛, 但 如 将 时 柄 基部 0. 5cm 处 切除 ,再 生 的 植 
株 则 不 能 形成 花茎 。 一 般 认为 ,植物 春 化 作 几 感受 低温 的 部 位 是 分 生 组 织 和 某 些 能 进行 细胞 分 裂 的 
部 位 。 
2. 春 化 效应 的 传递 

春 化 效应 是 知 能 传递 ,有 关 的 试验 得 到 两 种 完全 相反 的 结果 .将 菊花 已 春 化 植株 和 未 春 化 植株 
顶 芽 嫁 接 , 未 春 化 植株 不 能 开花 ,如 将 春 化 后 的 芽 称 植 到 未 春 化 的 植株 上 , 则 这 个 芽 长 出 的 枝 梢 将 开 
花 ; 但 是 将 未 春 化 的 萝卜 植株 项 芽 嫁 接 到 已 春 化 的 萝卜 植株 上 ,该 项 菠 长 出 的 枝 梢 却 不 能 开花 。 这 些 
实验 结果 说 明 ,植物 完成 了 春 化 的 感应 状态 只 能 随 细胞 分 裂 从 一 个 细胞 传递 到 另 一 个 细胞 ,传递 时 应 
有 DNA 的 复制 。 但 用 天 仙子 做 的 实验 结果 表明 ,可 以 通过 嫁接 经 某 种 特殊 物质 传递 春 化 效应 ,诱导 
未 被 春 化 的 植株 开花 ,甚至 将 已 春 化 的 天 仙子 枝条 嫁接 到 烟草 或 禾 牵 牛 植株 上 ,这 两 种 植物 都 开 了 
花 ,说 明 通过 低温 处 理 的 植株 可 能 产生 了 某 种 可 以 传递 的 物质 ,并 通过 嫁接 传递 给 未 经 春 化 的 植株 ， 
而 诱导 其 开花 ,但 是 ,这 种 情况 是 少数 的 ,而 且 至 今 未 分 离 鉴定 出 这 类 物质 来 。 


(二 ) 春 化 的 分 子 基础 
植物 发 育 的 每 一 时 期 中 ,都 伴随 着 特异 基因 的 表达 。 作 为 植物 成 花 决定 过 程 之 一 的 春 化 作用 亦 
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是 -个 受 基 因 控 制 的 多 步骤 的 生理 过 程 , 春 化 处 理 必 然 促 使 冬 小 才 幼 芽 内 某 些 特定 基因 表达 或 抑制 ， 
导致 了 基因 表达 格局 的 永久 改变 。 研 究 指出 ,在 春 化 过 程 中 ,核酸 .特别 是 RNA 含量 增加 ,而 且 有 新 
的 mRNA 合成。 从 经 过 60 天 春 化 处 理 的 冬小麦 玫 苗 中 和 提取 出 来 的 染色 体 主 婴 合 成 诈 降 系数 大 于 
20S 的 mRNA, 而 从 在 常温 下 萌发 的 冬小麦 麦苗 中 得 到 的 染色 栖 主 要 合成 9~20S 的 mRNA。 提 取 春 
小 麦 和 经 春 化 处 理 的 冬小麦 幼 芽 中 的 mRNA, 通 过 才 胚 系统 进行 体外 翻译 ,得 到 儿 种 多 肽 ,而 未 经 春 
化 处 理 的 冬小麦 则 不 能 翻译 出 这 些 多 肽 , 遗传 学 分 析 表 明 , 在 冬小麦 中 至 少 有 4 个 基因 控制 着 春 化 特 
性 ,它们 是 Vinl Vrn3 ,Vrn4 ,Vin5 分别 定位 于 5A.5B.5D 染色 体 长 臂 和 7B 染色体 短 辟 上 ;在 拟 南 
并 中 观察 到 5 个 对 春 化 敏感 的 基因 ;而 豌豆 中 至 少 有 8 个 基因 控制 开花 过 程 。 低温 处 理 可 使 拟 南 芥 晚 
花 品 系 提早 开花 ,未 春 化 柄 株 用 DNA 去 甲 基 化 试剂 5- 氮 胞 音 处 理 则 提前 开花 ,而 不 要 求 春 化 的 品系 
对 5- 氨 胞 苷 无 反应 , 因 炒 可 以 认为 ,在 低温 下 去 甲 基 化 后 得 以 表达 的 某 些 基因 控制 着 开花 。 

基 些 特定 基因 被 诱导 活化 后 ,促进 了 特异 的 mRNA 和 新 的 蛋白 质 合成 ,经 过 低温 处 理 的 冬小麦 
种 子 中 游离 氨基 酸 和 可 溶性 纪 白 质 合 量 增加 ,经 春 化 处 理 的 冬小麦 有 新 的 蛋白 质谱 带 出 现 ,而 未 经 低 
温 处 理 的 幼苗 体内 没有 这 些 蛋 白质 ,表明 这 些 蛋 白质 是 低温 诱导 产生 的 ; 而 在 春小麦 幼苗 中 这 些 蛋 日 
质 的 存在 并 非 低温 诱导 的 产物 ;将 进行 春 化 的 冬 小 才 幼 芽 置 高 温 下 进行 去 春 化 处 理 , 播 种 后 生长 的 植 
株 不 能 抽 生 开花 ,检测 发 现 原来 经 低温 诱导 产 牛 的 那些 蛋白 质 消 失 。 在 冬小麦 春 化 过 程 结束 后 ,再 经 
高 温 处 理 , 蛋 拍 质 没有 消失 ,也 不 影响 植株 的 抽穗 开花 。 在 低温 诱导 下 产生 的 这 些 新 的 重 日 质 在 植物 
体内 的 存在 是 生长 点 可 进行 穗 分 化 的 前 提 条 件 之 一 。 

在 春 化 过 程 中 ,各 种 代谢 发 生 了 变化 。 例 如 , 冬 性 谷类 作物 细胞 内 的 氧化 酶 系统 发 生动 态 变 化 ， 
在 前 期 以 细胞 色素 氧化 酶 类 起 主导 作用 , 随 着 低温 处 理 时 间 的 加 长 ,细胞 色素 氧化 酶 活性 逐渐 降低 ， 
而 抗坏血酸 氧化 酶 的 活性 不 断 提高 。 这 些 酶 活性 的 交替 动态 空 化 说 明 在 春 化 过 程 中 呼吸 代谢 过 程 的 
复杂 性 ， 





(三 ) 春 化 素 、 赤 霉 素 和 其 他 生长 物质 与 春 化 作用 


Melchers 和 Lang 等 兽 做 过 许 密 婷 接 实 验 以 研究 春 化 效 
应 的 传递 。 将 已 春 化 的 二 年 生 天 仙子 枝条 嫁接 在 未 春 化 的 
植株 上 ,结果 未 春 化 的 植株 开 了 在 ,因而 推测 在 者 化 的 植株 中 国 
产生 了 某 种 开花 刺激 物 , 并 可 传递 到 未 者 化 的 植株 而 引起 开 
花 。 他 们 将 这 种 物质 命名 为 春 化 素 (vernalin) ,已 有 许多 存在 
这 种 物质 的 证 据 , 但 至 今 未 能 被 分 离 鉴 定 出 来 ,而 且 在 某 些 杆 
物 中 ,如 菊花 嫁接 实验 并 不 能 证 明 开 花 刺 激 物 从 已 春 化 的 于 
株 和 传递 到 未 春 化 的 植株 中 。 

许多 需 春 化 的 植物 ,如 二 年 生 天 仙子 、 白 荣 , 甜 菜 和 胡 草 
下 等 不 色 低 温 处 理 则 上 只 长 莲座 状 的 叶 从 ,不 能 抽 昔 开花 ,但 赤 
霉 素 (GA) 处 理 却 可 使 这 些 植物 不 经 低温 处 理 就 能 开花 (图 
16-7)( 表 16-3); 一 些 植物 (油菜 、 敬 才 等 ) 经 低温 处 理 后 ,体内 下 归 
GA 舍 量 较 未 处 理 的 多 ; 祈 小 麦 的 GA 含量 原来 比 春小麦 低 ， 
但 经 低温 处 理 后 体内 GA 含量 增高 到 春小麦 的 水 平 ;用 GA 
生物 合成 的 抑制 剂 处 理 植 株 会 对 着 化 起 抑制 效应 。 这 些 结果 
都 表明 GA 与 春 化 作用 有 关 , 是 否 GA 就 是 所 寻找 的 春 化 素 ? 图 157 由 0 eb 
研究 结果 表明 :GA 并 不 能 诱导 所 有 需 春 化 的 植物 开花 ;植物 Re， 中 ， 术 经 休 浊 ,但 得 天 在 
对 GA 的 反应 也 不 同 于 低温 诱导 , 被 低温 诱导 的 植物 柚 蓝 时 。 基 尖 加 10wgGA, 共 8 周 ; 右 . 低 光 处 理 8 周 。 
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号 出 班 花芽, 而 6GA 虽 可 引起 多 种 植物 共 伸 长 或 抽 蔓 , 作 不 一 定 开 花 。 一 般 认为 , 昔 的 伸 长 和 花 的 形 
成 性 各 和 白 独 六 的 发 育 过 程 . 
表 16-3 非 话 导 条 件 下 经 GA 处 理 可 以 开花 的 植物 
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不 同 的 GA 对 植物 茶 伸 长 和 开花 的 效应 有 很 大 的 差 
别 , 如 图 16-8 所 示 , 对 于 长 日 植物 毒 玫 ,GAw 明 显 促进 开 
花 , 但 对 蔡 伟 长 的 作用 很 小 ;GA; 促进 基 伸 长 而 对 开花 的 
效应 小 ; 相 比 较 看 , 一 个 长 日 照 周 期 的 诱导 开花 效果 最 
好 , 却 没有 引起 革 的 伸 氏 。LDP 著 菜 在 短 日 照 下 ,体内 
GA 水 平 低 ,植物 保 持 莲 座 状 。 将 植株 转 到 长 日 照 下 后 ， 
GA 的 13- 郑 基 化 途径 活路 ,GA, 增加 5 倍 ,导致 伴随 开 
花 的 葵 介 长 ,但 还 不 知道 是 符 有 其 他 对 诱导 开花 专 一 的 
GA 在 起 作用 。 从 分 子 机 理 上 看 ,GA 能 代替 植物 对 低温 
的 要 求 ,是 名 编码 GA 后 物 合成 中 的 栈 的 基因 在 春 化 过 
程 中 发 生 了 去 甲 基 化 ,使 这 些 酶 的 基因 得 以 表达 ,合成 
一 Jj00 GA, 再 进一步 诱导 了 开花 的 必 机 变化 。 
项 am 近 些 年 的 研究 发 现 ,在 高 等 植物 体内 普遍 存在 一 种 
图 168 两 种 GA 对 DP 毒 专 开 花 和 革 伸 长 的 微量 生理 活性 物质 - - 雪 米 赤 霉 烽 酮 (zearalenone) ,在 
不 网 效应 (Taz 从 Zeiger 1998) ，，， 春 化 过 程 中 植物 体内 出 现下 米 赤 霉 妖 本 含量 的 高 峰 ,外 
Ce 而 圾 介 刘 下 人 作弄 二 人 长 人 人 施 玉米 赤 均 燃 柄 有 部 分 代 巷 低温 的 效果 ,其 在 植物 春 化 
虞 下 ，- 个 24h 长 笑 绍 芭 强 区 促进 于 照 植 秋 开花 。 ”中 的 调控 作用 有 待 进 - - 步 研 究 。 


四 、 春 化 作用 在 农业 生产 上 的 应 用 
《--)》 人 工 春 化 处 理 


农业 生产 上 对 蓝 动 的 种 子 进行 人 为 的 低温 处 理 ,使 之 完成 春 化 作用 的 措施 称 为 春 化 处 理 。 我 国 
农民 创造 的 " 问 帮 潜 " 即 可 用 十 在 春天 补 种 冬小麦 ; 在 育种 工作 中 利用 春 化 处 理 , 可 以 在 一 年 中 培育 
3 一 4 代 冬 性 作物 ,加 速 育 种 过 程 ; 为 了 避免 春季 “ 创 春 寒 " 对 春小麦 的 低温 伤害 ,可 以 对 种 子 进 行人 工 
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春 化 处 理 后 ,适当 晚 播 ,同时 可 提早 成 熟 。 
(二 ) 调 种 引种 
不 同 纬度 地 区 的 温度 有 明显 的 差异 ,我 国 北方 纬度 高 ,温度 低 ; 南 方 纬度 低 而 湿度 高 。 在 南北 方 


地 区 之 辣 引 种 时 ,必须 了 解 品种 对 低 湛 的 要 求 ,北方 的 品种 引种 刘 南 方 ,就 可 能 因 当 地 温度 较 高 而 不 
能 满足 它 对 低温 的 要 求 , 致 使 植物 具 进 行营 养生 长 而 不 开花 结实 , 舍 成 不 可 弥补 的 损失 。 


《三 ) 控制 花期 


在 网 艺 生产 上 可 用 从 温 处 理 促进 石竹 等 花 齐 的 花芽 分 化 ;低温 处 理 还 可 使 秋 播 的 一 ,二 年 生 草 本 
花 弄 改 为 春播 ,当年 开化 ;利用 解除 春 化 控制 某 些 植物 开 此 , 如 越冬 贮藏 的 洋 营 鳞 茎 在 春季 种 植 敬 用 
高 温 处 理 以 解除 春 化 ,防止 它 在 生长 期 抽 董 半 花 而 获得 大 的 鳞茎 ,增加 产 明 ;我 国 四 川 省 种 植 的 当 上 | 
为 二 年 生 药 用 植物 ,当年 收获 的 块根 质量 差 ,不 宜 入 药 , 需 第 一 年 我 培 ,但 第 二 年 栽种 时 又 易 抽 莹 开花 
而 降低 块根 品质 ,如 在 第 一 年 将 其 块根 挖 出 , 喀 藏 在 高 温 下 而 使 其 不 通过 春 化 ,就 可 减少 第 一 年 的 机 
墓 率 而 获得 较 好 的 块根 ,提高 产量 和 药 用 价值 。 


第 三 节 植物 的 休眠 


地 球 上 的 多 数 地 区 有 季节 变化 ,尤其 是 温带 地 区 ,在 日 用 . 温 度 、 丽 时 上 都 有 育 很 明显 的 季节 差 措 ， 
并 不 是 所 有 季节 都 适合 所 有 植物 的 生长 . 杭 物 的 发 育 一 定 要 和 环境 条 件 由 协 请 ,和 昌 能 预 浏 气候 的 变 
化 ,植物 在 系统 发 育 过 程 中 ,形成 了 适应 多 变 坏 境 的 机 制 ,在 周期 性 的 亚 孝 环境 因子 来 临 之 前 ,植物 以 
蘑 些 器 官 或 整 株 植 物 进 入 和 牛 长 暂时 停顿 的 状态 ,以 安全 度 过 道 境 , 延 存 生命 及 繁 入 后 代 。-- 般 植物 的 
生命 总 是 旺盛 生长 和 暂时 停顿 周期 性 交 蔡 ,一代 又 一 代 有 延续 。 休 眠 (dermancy) 是 植物 生长 斩 时 停 
顿 的 一 种 状态 。 但 绝 不 是 简单 的 停顿 : 而 是 - :种 精密 的 调节 ,这 种 调节 使 植物 的 活动 和 季节 同步 ,在 
最 适合 的 季节 生长 ， 而 在 不 利 的 条 件 下 休眠 以 利于 存活 :通过 休眠 时 间 长 短 的 调节 可 扩大 植物 晴 发 时 
间 范 赎 ,一 批 一 批 萌发 :因而 增加 植物 生存 的 潜 势 ;各 种 种 子 对 不 同 的 特殊 信号 起 反 庶 而 打 玻 休眠 得 
到 生存 的 条 件 ;种 子 休眠 也 是 一 种 防止 动物 食用 后 被 消化 的 方式 ,同时 古永 地 利用 经 过 消化 道 的 作用 
解除 搞 制 而 萌发 。 因 此 休眠 是 植物 积极 主动 适应 环境 变化 ,维持 生存 的 调节 功能 ,已 构成 了 植物 的 路 
传 特 性 。 一 般 野 牛 植物 祁 子 休 眼 现象 很 普 过 ,而 栽培 作物 的 休 眼 程度 差 - : 些 。 在 生产 上 ,种子 休眠 可 
避免 在 母体 下 苗 发 而 造成 产量 损失 ;休眠 的 种 子 或 其 他 休眠 器 官 便 于 幅 藏 和 保存 种 质 资 源 ; 而 播种 前 
又 要 对 仍 处 于 休眠 状态 的 种 子 进行 适当 的 处 理 , 以 促进 明 发 . 

局 动 休眠 的 环境 信号 是 什么 ”植物 如 何 接收 这 些 信和 号 ? 在 植物 休 逐 渐 隆 低 生 命 活动 过 程 中 ,发 
生 了 哪些 代谢 变化 ?又 是 慎 么 信号 使 植物 在 合适 的 时 候 从 休 有 虐 中 解放 出 来 ,启动 新 的 生长 ? 


一 、 休 眼 的 器 官 和 类 型 


很 多 一 .二 年 生 植 物 以 种 子 为 休眠 器 官 , 刚 成 熟 的 种 子 不 -: 定 能 萌发 ,要 经 历 一 段 时 间 十 燥 或 低 
温 条 件 下 巡 藏 后 才能 萌发 , 即 种 子 处 于 休眠 状态 。 另 一 些 植物 以 营养 器 官 休眠 。 风 年 生 落 叶 树 以 休 
眠 芽 为 休眠 器 官 , 许 多 层 鳞片 保护 着 芽 , 避免 水 分 丢失 和 低温 伤害 ,以 安全 过 冬 。 客 年 生 草 本 植物 在 
不 良 环境 到 来 之 前 ,地 上 部 分 死亡 ,地 下 部 分 形成 变态 器 讶 ,如 鳞 莹 . 球 蔡 , 抉 根 或 块 某 进 和 休眠。 无 
论 是 种 子 或 其 他 休眠 器 官 都 有 较 强 的 抗 道 性 ,使 植物 能 躲避 干 呈 ,向 温 或 低温 等 不 良 环境 , 以 利于 延 
续 生 命 。 

休 眼 有 两 种 类 型 ,一 种 是 植物 所 身 发 育 进 程控 制 的 休 卢 ,即使 给 予 充足 的 水 分 、 氧 气 与 适宜 的 温 
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度 等 生长 条 件 , 它 们 也 不 能 萌发 牛 长 。 如 刚 收 获 的 天龙. 水 稻 等 的 种 子 只 有 在 干燥 贮藏 - - 段 时 间 后 ， 
才能 萌发 。 显 然 , 这 不 是 由 于 外 部 条 件 不 充分 , 而 是 由 于 和 神子 自身 内 在 的 生理 原因 造成 的 休 限 , 称 为 
生理 休眠 ,或 深 休 有 虐 。 男 -种 是 当 植物 在 生育 期 内 滔 到 低温 ,十 嘻 等 不 利 条 件 时 ,生长 被 迫 处 于 极其 
缓慢 或 短暂 静止 状态 ,这 种 休 了 醋 称 强迫 休眠 (imposed dormancy) ,如 给 予 送 家 条件, 种子 即 可 萌发 , 植 





极 缓慢 生长 交 玲 。 
二 、 休 眠 的 诱导 
《一 ) 环境 因子 对 休眠 的 诱导 


植物 进入 休眠 受 内 存 发 育 程序 控制 ,但 常 是 环境 中 的 光照 .温度 等 因子 作为 信号 启动 或 调节 -- 定 
的 发 育 程序 诱导 休 阴 。 

植物 营养 体 进入 休眠 主要 与 光照 , 尼 其 是 与 日 照 长 度 有 关 。 多 数 冬 季 休 眠 的 植物 ,在 长 日 照 下 旺 
感 生长 ,而 短 日 照 捉 制 生长 ,促进 休 眼 芽 形成 。 也 要 求 满足 临界 日 长 和 一 定 的 短 日 照 天 数 。 例 如 , 美 
国 薄 掌 要 在 10 天 的 8 小 时 短 日 照 下 就 停止 生长 ;而 湿地 械 需 8 周 ,美国 械 则 需 20 周 。 秋 季 的 短 日 由 
是 使 许多 植物 进入 休 限 的 信 叶 ,植物 枝条 生长 减 慢 ,出 现 休眠 弟 。 一 些 地 下 休眠 器 官 的 形成 也 是 短 日 
照 促进 的 。 休 眼 全 的 形成 也 受 闪光 处 理 的 影响 ,表现 红 光 卸 制 休眠 ,而 远 红 光 消除 红 光 的 效应 ,因此 ， 
光敏 色 索 介 入 了 休眠 的 光 周 期 调控 。 那 些 夏季 休眠 的 植物 , 则 受 夏 季 长 日 照 诱导 而 进入 休眠 。 

日 照 长 度 也 是 打破 休眠 的 因素 之 一 ,长 日 照 可 打破 植物 的 冬 休 眠 。 多 数 植物 感受 光 周 期 被 诱导 
休眠 的 部 位 仍 是 叶片 ,但 有 些 植物 芭 或 某 顶 端 分 生 组 织 也 能 感受 日 照 的 长 度 。 

对 于 日 照 长 度 控制 休眠 的 机 理 ,目前 不 其 清楚,-- 般 推测 在 秋季 日 照 变 短 条 件 下 ,ABA 合成 增 
加 ,向 GA 合成 减少 ,在 ABA/GA 比值 高 时 ,诱导 休眠 ;而 在 休眠 过 程 中 ,ABA 下 降 , 春 季 口 照 逐渐 加 
长 时 ,GA 合成 增加 ,解除 休眠 ， 

温度 是 和 休眠 相关 的 务 一 重要 因子 。 秋 季 的 日 照 变 短 和 低温 是 伴随 的 ,低温 下 植物 进入 休 曝 ,而 
且 植 物 也 通过 对 低温 的 检测 而 打破 休 晤 , 即 在 一 定 的 低温 下 通过 相当 的 时 间 后 ,才能 从 休眠 中 释放 出 
来 ,如 果 温 度 不 够 低 时 , 则 会 延长 休眠 的 时 间 来 补足 。 所 以 ,植物 能 自动 调节 休眠 期 的 长 短 以 适应 变 
化 的 环境 。 

缺 水 干旱 或 营养 不 足 也 能 促进 植物 休眠 。 如 花卉 植物 仙 客 来 ,可 被 干旱 直接 诱导 进入 休 了 眠 状态 。 


(二 ) 进入 休眠 的 生理 状态 变化 

植物 进入 休眠 时 ,内 部 的 某 些 代 淹 过程 逐 源 降 低 。 首 先是 呼吸 速率 从 进 人 休眠 开始 下 降 ,至 休 眼 
中 期 达到 最 低 , 然 后 逐渐 上 升 ,直至 解除 休眠 ，-- 些 种 子 的 种 皮 或 芽 鳞 阻止 氧气 进入 ,可 能 是 导致 胚 
或 芽 呼 吸 降低 的 原因 之 一 , 其 掉 种 上 或 芽 鳞 , 则 呼吸 上 升 。 也 有 人 提出 , 当 种 子 或 芽 内 部 氧 分 爪 降低 
后 , 凸 误 芽 进行 无 氧 呼 吸 .产生 的 乙醇 和 乙 醛 又 是 休 眼 释放 剂 ,这 些 物质 的 积累 有 利于 解除 休 胀 。 

在 进入 休眠 色 萌 发 的 过 程 中 ,物质 代谢 发 生 了 复杂 的 变化 。 休 眠 器 官 都 喧 作 了 大量 精 淀粉 ` 脂 
肪 或 蛋白 质 等 物质 。 一 般 糖 和 淀粉 表现 出 互相 消长 的 关系 , 随 休眠 加 深 ,总 糖 下 降 而 淀粉 含量 逐渐 上 
升 ,然后 又 向 相反 方向 转化 。 脂 肪 积累 不 仅 作为 一 种 贮藏 物质 , 而且 有 重要 的 保护 作用 ,使 休眠 薄 顺 
利 度 过 严寒 的 冬季 。 核 酸 和 和 蛋白质 的 后 物 合成 的 阻 遏 和 去 阻 遏 ,是 进入 休眠 和 解除 休眠 的 原初 反应 。 

植物 休眠 过 程 中 ,内 源 激素 的 相对 含量 和 平衡 关系 不 断 发 生变 化 ,尤其 是 ABA 和 GA 的 相对 比 
值 变 化 对 诱导 休 上 曝 或 解除 休眠 都 起 着 重要 的 调控 作用 。 
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三 、 种 子 休 眼 


许多 作物 的 延 存 侨 官 是 种 子 , 有 些 成 束 种 子 并 不 休 服 ,如 成 部 的 葬 豆 种 子 . 只 要 有 水 就 能 萌发 ,但 
许多 种 子 在 成 熟 收获 后 进入 次 休眠 状态 ,即使 水 、 氧 气 . 温 度 等 条 件 都 适合 ,也 不 萌发 ,它们 必须 在 满 
足 某 些 特定 条 件 时 才能 上 蝴 发 。 


(一 ) 种 子 休 虐 的 原因 


1. 秘 服 外 包 被 组 织 的 障碍 

种 丘 外 有 种 皮 、. 果 皮 以 发 一 些 其 他 附属 碑 , 它 们 对 及 形 成 层 层 保护 , 癌 时 也 成 为 种 子 萌发 的 障碍 ， 
使 种 子 处 于 休眠 状态 。 一 些 种 子 种 皮 外 有 晴 质 尽 或 前 质 层 ,或 由 于 坚硬 而 厚 的 种 皮 队 下 胚 对 水 分 和 
氧气 的 吸收 ,并 对 胚 造 成 机 械 的 阻碍 。 例 如 , 豆 科 . 痢 科 等 植物 具有 坚 草 的 种 皮 , 其 上 还 有 不 透水 的 脂 
类 ; 苦 十 等 植物 的 种 子 ,其 种 皮 能 透水 ,但 不 透气 ;核果 类 果树 的 种 子 外 有 非常 坚硬 的 果皮 ,对 有 眶 造成 
约束 。 这 些 种 子 都 逢 要 擦 彼 种 皮 大 除 隧 碍 ,使 水 和 气体 进入 ,及 才能 生长 。 在 自然 界 靠 微生物 的 活 
动 , 种 子 被 岛 类 或 其 他 动物 吞食 后 ,在 消化 道中 在 酶 利 酸 的 作用 下 ,种 皮 软 化 ;高 低温 变化 或 水 流 带 着 
砂 石 冲击 摩擦 等 来 去 除 种 皮 的 障碍 。 在 实验 室 或 生产 上 ,可 用 硫酸 混 泡 棉花 种 子 儿 分 钟 至 1 小 时 后 
冲洗 来 解除 休眠 ;核果 类 果树 种 子 可 采用 机 械 破 壳 ; 在 某 些 地 区 ,自然 的 火烧 可 使 其 些 植物 的 种 子 打 
破 种 皮 的 限制 而 萌发 。 
2. 穆 子 三 未 发 育 完全 

种 子 休 眠 的 务 一 原因 是 胚 末 发 育 完 全 。 有 些 植物 ,如 网 洲 白蜡 树 ,银杏 .人 参 、 当 归 、 裤 青 等 的 种 
子 或 果实 从 外 表 看 似 成 熟 了 ,但 其 胚 并 未 发 育 完 全 ,在 脱离 母体 后 ,在 湿润 和 适当 低温 条 件 下 , 幼 且 继 
续 从 胚乳 中 吸取 营养 ,完成 发 育 后 ,才能 戎 发。 新 采 收 的 人 参 种 子 ,其 有 凸 只 有 0. 3 一 0. 4mm 长 .几乎 完 
全 未 分 化 ,整个 种 子 中 充满 了 胚乳 ,在 20C 下 3 一 和 个 月 后 , 胚 生 长 达 伸 3mm 左右 , 肽 乳 中 的 营养 转向 
胚 中 , 肘 发 育 完善 后 才 具 有 了 萌发 能 力 。 
3. 种 子 未 完全 成 熟 

有 些 种 子 的 肽 已 经 发 育 完全 ,但 在 适宜 的 条 件 下 仍 不 能 萌发 ,它们 一 定 要 经 过 - - 段 时间 休眠 ,在 
豚 内 部 发 后 一 些 牛 理 牛 化 变化 ,才能 萌发 ,通常 称 之 为 后 熟 (afterripening) 过 程 ， 蔷 果 、 桃 . 梨 、 醒 桃 等 
蔷薇 科 的 植物 和 松柏 类 植物 的 种 子 就 是 这 样 ， 在 后 熟 过 程 中 ,种 子 内 的 淀粉 ,蛋白质 、 草 肪 等 有 机 物 
的 合成 加 强 , 进一步 积 票 物质 。 经 过 后 熟 作 用 后 种 皮 透 性 增加 ,呼吸 增强 , 存 机 物 开始 水 解 。 有 些 植 
物种 子 的 后 熟 要 求 低温 ,而 有 些 种 子 则 在 收 芍 后 的 晒 种 干燥 过 称 中 完成 后 束 。 
4. 化 学 抑制 物质 的 存在 

吕 衣 种 子 在 成 熟 果 实 中 不 前 发 , 足 因 为 各 攻打 实 的 计 注 含 大 量 糖 和 有 机 酸 , 活 透 势 太 低 .将 种 子 
从 果实 中 到 出 溃 洗 后 很 容易 菁 发 。 许 多 种 子 中 存在 荫 发 拖 制 物质 ,包括 :释放 HCN 的 扁 秒 二 和 并 子 
油 ;释放 NH; 的 合 氮 化 合 物 ; 水 杨 酸 , 阿 貌 酸 等 有 机 酸 ; 香 豆 率 等 不 饱和 内 酯 ; 医 类 .和 牛 物 大 和 酚 类 化 
个 物 。 植 物 激素 脱落 酸 (ABA) 是 诱导 种 子 休眠 和 抑制 萌发 的 重要 物质 。 抑 制 物质 存在 的 部 位 因 植 物 
而 各 未 相同 ,如 番 茹 、 莘 果 , 梨 、 西 瓜 等 的 抑制 物质 存在 于 果肉 果汁 中 ;水 种 等 谷类 植物 存在 于 种 皮 中 ， 
菜豆 存在 于 子叶 中 ; 苞 尾 存在 于 胀 乳 中 等 。 在 种 子 贮藏 时 ,经 过 后 熟 过 程 中 的 生理 生化 变化 ,抑制 物 
质 分 解 变化 ,就 不 再 抑制 种 子 萌发 。 

利用 突变 体 研 究 了 ABA 在 种 子 休 眼中 的 作用 。ABA 缺乏 的 拟 南 并 突变 体 apa 就 不 休眠 ,用 apa 
和 上 野牛 型 正 反 交 的 植物 种 子 胚 能 产生 ABA 的 ,就 表现 休 上 服 , 而 由 母体 供应 ABA 或 外 源 供应 ABA 都 
不 能 诱导 休眠 。ABA 不 繁 感 型 突变 体 epil 和 ab 地 ,其 种 子 虽 有 高 水 平 的 ABA, 但 休眠 的 程度 却 比 时 
贞 : 型 车 。ABA 可 抑制 种 子 过 早 蓝 发 [ 胎 萌 (vivipary)]。 将 未 成 熟 且 从 种 子 中 又 出 ,在 培养 基 上 发 育 
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成 熟 ,就 没有 休眠 期 ,而 袁 现 过 早 萌发 ;在 培养 基 中 
加 人 ABA ,就 抑制 这 种 过 早 萌发 ， 说 明 在 胚胎 发 
育 过 程 中 , ABA 是 一 种 调控 物质 。 玉米 的 胎 戎 突 
变 体 ,会 直接 在 穗 上 萌发 ,这 些 罕 变 体 中 , 有 些 是 干 煤 星 荐 ”种 子 发 育 休 眼 诱导 
ABA 缺 丢 的 ,如 vw 如 .v5 vp?7 .也 有 ABA 不 敏感 4 
型 的 vpl 。 用 外 源 ABA 处 理 那 些 ABA 急 芝 型 的 
突变 体 , 可 部 分 阻止 胎 萌 。 在 种 子 发 彰 过 程 中 ， 外 尘 GA 
ABA 水 平 上 升 时 ,TAA 和 GA 水 平 下 降 。GA 缺 和 A 更 发 
三 的 突 窑 体 也 不 能 萌发 ,所 以 ,不 是 ABA 或 GA 的 。 “入 前 
绝对 水 平 ,而 是 ABA 与 GA 闻 的 平衡 更 为 重要 。 图 169 ABA 原 位 全 成 在 向 日 莫 胚 休眠 诱导 和 维持 中 
而 且 ,ABA 主要 是 在 种 子 发 育 过 程 中 诱导 休眠 ,而 的 关键 作用 
GA 主要 在 贮藏 后 期 刺激 萌发 。 分 子 生物 学 研究 (7) 在 23C 挫 制 条 件 下 ABA 合成 
已 经 证 明 ,GA 诱导 -淀粉 钥 的 合成 ,而 ABA 在 转 Rs 
录 水 平 上 抑制 了 GA 的 作用 。 

ABA 在 体 眠 的 诱导 和 维持 中 的 关键 作用 ,可 用 图 16-9 来 说 明 { 图 16-9) 。 

抑制 物质 的 存在 有 其 生态 意义 ,如 许多 生长 在 沙漠 中 的 植物 ,种子 中 的 抑制 物质 使 其 处 于 休眠 状 
态 , 一 旦 充分 降雨 , 淋 洗 掉 抑 制 物 质 ,种 子 立 即 蓝 发 ,在 尚 湿润 的 环境 下 迅速 完成 生长 局 期。 抑制 物质 
对 种 子音 发 的 搞 制 作用 没有 明显 的 专 -一 性 ,一 些 种 子 的 抑制 物 还 可 以 抑制 周围 其 他 种 子 萌发 ,从 而 使 
这 种 植物 在 生存 竞争 中 存活 下 来 ,这 是 植物 间 的 一 种 晃 株 克 生 现象 (allelopathy) 。 

种 子 休眠 可 能 是 由 上 述 原因 中 的 某 一 种 ,也 可 能 是 由 多 种 原因 造成 的 。 


(二) 种 子 休 眠 的 人 工控 制 


许多 植物 是 被 低温 诱导 而 进 和 休眠 ,又 是 低温 条 件 才能 打破 休眠 ,这 被 称 为 低温 预 冷 Cprechill- 
ingy。 一 些 果树 和 裸子 植物 的 种 于 需 在 低温 下 几 周 或 数 月 .湿润 和 有 氧 条 件 下 才能 打 玻 体 本 ,在 自然 
环境 中 ,种 子 经 过 冬天 的 低温 而 打破 休眠 ,使 种 子 不 会 在 秋天 上 萌发 , 避 开 冬天 的 寒冷 ,到 下 一 年 的 春天 
又 重新 开始 生长 。 人 工 的 处 理 是 层 积 (stratificationy , 即 用 湿润 的 沙 将 种 子 分 层 堆 埋 在 室外 ,经 低 证 
预 冷 。 不 同 植物 有 不 同 的 低温 要 求 , 如 苹果 、 梨 ,机 桃符 在 7 伟 以 下 经 过 7~9 周 ,可 经 过 4 一 6 周 可 从 
休 眼 中 释放 出 来 ,一 种 美国 李 要 求 长 达 22 周 的 低温 ,而 柿 仅 要 求 4 天 低温 。 多 数 这 类 种 子宫 含 脂肪 
和 蛋白 质 而 淀粉 较 少 ,在 良 积 期 间 ,从 贮存 细胞 运输 CN 化 合 物 到 胚 中 , 供 胚 生长 ;积累 糖 提 供 能 源 
并 有 助 于 渗透 吸水 而 萌发 。 经 预 冷 的 种 子 的 腐 体 胚 可 在 温暖 的 条 件 下 生长 ,而 未 经 预 冷 的 种 子 离 体 
钙 , 朗 使 在 适 于 生长 条 件 下 也 不 能 生长 ! 预 冷 过 的 核桃 种 是 可 产后 更 大 的 生长 力 以 胀 破 种 皮 ; 紫 丁香 
种 子 经 预 冷 后 虽 没 有 增加 其 抗 机 械 阻 力 ,但 其 胚 可 
在 更 低 的 渗透 溶液 中 生长 , 比 未 经 预 冷 的 种 子 低 约 
0.5 MPa ,这些 事 实说 明 低温 直接 作用 于 有 虐 。 
经 预 冷 后 ,很 重要 的 变化 是 抑制 剂 消失 ,GA 
和 细胞 分 刚 素 水 平 上 升 ,如 榜 树 种 子 预 冷 过程 中 ， 
在 胚 轴 合 成 太 量 GA, 约 是 子叶 中 GA 含量 的 300 
ee 入 。 粮 碱 种 子 在 5 它 下 层 积 过 程 中 ,ABA、 细 胞 分 
涛 处 理 目 期 /d 绚 素 和 GA 发 生 人 交叉 的 动态 变化 ,与 神子 的 休 眼 和 
萌发 过 程 相 关 ( 图 ]6-10)。 


图 16-10 ” 糖 械 种 子 在 层 程 (5 信 ) 过 程 中 激素 的 变化 
{章宗 强 和 吴 相 钰 ”1980) 一 些 种 子 要 求 变 温 ,在 恒定 的 温度 下 不 崩 发 ， 
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但 并 不 和 要求 很 大 的 温差 ,一 般 在 5 一 10 忆 即 趾 。 如 阅 叶 酸 模 的 种 对 在 恒温 下 不 萌发 ,在 每 天 16 小 时 的 
15 人 以 上 渔 度 和 5 心 温 差 条 件 下 ,90%% 的 种 子 迅速 前 发 。 

光 也 为 许多 种 子 打破 休 腿 所 必需 ,去 种 皮 后 的 种 子 胜 易 于 萌发 ,说 明 种 皮 是 胀 接受 光 信 各 的 障 
碍 , 光 直 接 作用 于 脖 。 实 恰 证 明 , 由 了 且 中 的 光敏 色素 接受 光 的 信号 ,使 肛 根 能 突破 种 皮 的 障 位 而 启动 
晴 发 。 

药剂 处 理 可 打破 休眠 ,促进 萌发 ,常用 的 主要 有 GA.6-BA.IAA 等 。 

(三 ) 种 子 活力 与 种 子 保存 

在 一 定 茶 件 下 ,种 子 从 完全 成 熟 到 丧失 牛 活力 所 经 历 的 时 间 称 为 种 子 的 寿命 (seed longevity) , 即 
种 子 的 后 存 期 限 。 通常 以 种 子 达 到 60 儿 以 上 发 芽 率 的 贮藏 时 间 为 依据 。 种 子 的 寿命 因 植物 亨 异 ,是 
遗传 特性 ,也 与 巡 藏 条 件 有 关 。 不 同 种 类 植物 种 子 的 寿命 差别 非常 大 , 某 些 种 子 的 寿命 仅 儿 小 时 至 几 
周 , 这 类 种 子 称 短 命 种 子 ,如 人 酬 浆 草 种 子 只 在 新 鲜 时 能 萌发 ; 柳 属 植物 的 种 子 寿 命 约 12 小 时 。 多 数 条 
培 作 物 的 种 子 寿命 在 几 年 至 几 十 年 ,如 小 麦 .水 稻 .大 豆 等 的 种 子 寿命 为 2 年 ;烟草 为 4 一 5 年 ;蚕豆 、 
绿豆 等 为 5 一 11 年 。 茶 些 种 子 可 以 保持 体 眠 状态 ,存活 长 达 上 干 年 ,如 在 我 国 发 现 的 古 关子 等 , 月 前 
几乎 不 了 解 为 什么 种 子 的 寿命 有 如 此 大 的 差别 ,但 对 种 子 维持 活力 机 制 的 研究 ,对 于 延长 种 子 寿命 、 
保存 种 质 资源 有 重要 价值 。 

常用 种 子 活力 (viability) 来 衡量 种 子 的 质量 。 和 神子 活力 指 种 子 迅速 整齐 萌发 的 潜力 和 随后 的 生 
长 潜 势 。 高 活力 种 子 在 播种 后 具有 迅速 一 致 的 发 芽 潜 势 ,幼苗 有 了 旺 感 的 生长 能 力 , 抗 逆 性 也 较 强 , 群 
体 结构 好 ,因而 有 装 得 高 产 的 潜力 。 多 数 种 子 在 贮存 后 ,种 子 活力 下 降 , 尤 其 是 在 湿润 和 温度 较 高 的 
条 件 下 ,种 子 很 快 就 失去 活力 。 试 验 表 明 ,温度 在 0 一 50 忆 范围 内 ,每 降低 5 可 使 种 子 寿命 延长 1 
倍 。 种 子 含水 景 在 49 一 14 中 范围 内 ,每 降低 1 中 使 种 子 寿 命 延长 1 倍 。 降 低 贮 藏 时 的 氧 含量 ,也 延 
长 种 子 的 寿命 。 所 以 ,一 般 种 子 宣 此 藏 于 低温 .干燥 的 条 件 下 。 生 产 上 也 常 需 延 长 休眠 防止 晴 发 , 延 
长 种 子 寿 命 。 




















四 、 营养 器 官 休 有 眠 
(一 ) 芽 休 有 眼 


许多 多 午 牛 木 本 植物 休 眼 的 器 官 是 芽 。 在 夏季 高 温 干 旱地 区 生长 的 某 些 植物 ,如 橡胶 草 等 ,是 在 
r 一 意 季 来 临 前 落叶 而 进入 夏 休眠 。 多 数 植物 的 芽 休 眠 是 典 击 
| 的 短 日 反应 ,在 夏 未 秋 初 接受 日 茹 缩短 ,温度 降低 的 信号 ,就 
发 生 了 生理 和 形态 变化 ,其 节 间 缩短 , 芽 停 止 抽 出 ,在 芽 外 部 

ge 出 现 芽 鳞片 ,防止 兴 水 ,限制 氢 进 入 ,保持 一 定 的 温度 ,保护 
和 产 过 冬 。 竺 本 的 落叶 和 第 体 眠 虽然 是 对 低温 的 防御 ,但 一 般 
术 40[ 认为 不 是 低温 直接 的 诱导 ,而 是 由 叶片 感受 光 周 期 变化 ,并 
通过 化 #$ 物 质 传递 信息 ,也 有 认为 芽 鳞 片 可 感受 光 的 信号 。 
通常 认为 丁 物 激素 ABA 可 诱导 芽 休 有 眠 ,如 ABA 可 降低 黑 栈 


Eat 粟 枝条 的 生长 速度 ;维持 桦 峙 枝条 芽 休 眠 。 但 也 发 现 菠 中 


103 104 30° 10° 103 10” 


杰 名 素 深 度 /fmol ABA 含量 高 低 并 不 总 是 和 休眠 的 程度 相关 ,如 前 所 述 ,CA 
Os 对 打破 芽 休 眼 十 分 有 效 ( 图 16-11) ， 可 能 是 ABA 与 细胞 分 

本 11 6 在 条 了 本科 信人 中 的 作 用 如 于 和 GA 问 的 平生 在 维持 和 打 玻 休 限 中 起 调 入 作用 ， 
- -- 些 阔叶树 被 长 日 照 打 破 休 上 蜗 , 有 些 植 物 要 求 低温 后 开 
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长 日 照 ; 由 芽 鳞 或 其 包 囊 的 原 叶 咸 受 长 日 照 。 一 些 林 的 短 日 诱 叶 休 有 眠 和 长 日 打 修 休眠 屁 红 光 远 红 光 
可 道 反 应 ,说 明光 奏 素 介 人 了 光 的 佑 号 传递 ， 

低温 不 仅 是 诱导 休眠 的 重要 因子 ,而 旦 许多 芽 的 休 眼 能 被 - 自 时 间 低 漫 打破, 如 苹果 要 求 在 ?7 
下 1000~ 一 1400 小 时 ,这 种 对 低温 时 间 长 度 要 求 的 机 制 , 对 确定 某 一 品种 的 种 植 地 区 非 常 重要 。 一般 
植物 对 低温 的 感应 定位 在 车 中 而 不 被 传递 ,如 将 休眠 的 紫 卫 理 的 一 个 枝条 从 窗口 伸 出 , 琅 受 低温 , 则 
这 “个 枝条 可 打破 休眠 ,而 生长 在 温暖 的 室内 的 其 他 枝条 小 能 打破 休眠 。 

种 利用 高 温 刺激 来 打 授 芽 休 眼 ,如 将 丁香 枝条 在 30 一 355 温 水 中 浸 光 9 一 12 小 时 ,可 使 花芽 打破 
休 卢 ,在 冬天 开放 。 也 可 用 二 氯 乙 醇 等 化 学 药剂 和 GA 等 打破 果树 的 芽 休 眼 。 


(二 ) 地 于 贮藏 器 官 休眠 


许多 多 年 生 草 本 植物 在 不 适 于 生长 的 条 件 下 ,被 诱导 形成 地 下 变态 器 官 , 如 块根 , 块 靶 、 鲍 茎 或 球 
莹 ,作为 休眠 咒 官 以 度 过 高 温 .低温 或 十 旱 时 期 。 这 些 器 官 含 有 休眠 的 菠 , 同 时 凡 存 大 量 缘 养 物质 。 
温度 是 诱导 地 下 贮藏 器 官 休眠 的 主 归 因 素 , 有 些 也 受 日 照 长 度 的 影响 。 以 马 伶 昔 为 例 , 它 是 由 地 下 铜 
镜 葵 膨大 形成 的 。 马 铃 薯 铀 饲 芭 的 发 生 可 在 较 广 的 湿度 和 日 照 条 件 下 进行 ,由 叶片 感受 温度 和 日 长 
度 的 变化 ,一 般 短 日 光 周 期 和 较 大 的 县 夜 温差 下 ,传递 依 叶 至 铀 负 荃 ,促进 其 尖端 膨大 形成 块 共 。 从 
叶片 送出 的 信号 物质 是 什么 ? 块 莹 的 形成 和 发 育 与 GA 和 细胞 分 裂 素 的 水 平 动态 变化 有 关 , 长 日 照 
条 件 下 ,体内 较 岛 的 GA 水 平 有 利于 狂 甸 茎 的 伸 长 , 当 短 日 照 条 和 件 使 GA 水 平 下 降 后 , 简 匀 鞭 停 止 午 
长 而 尖端 脱 太 。 从 马 铃 荔 叶 片 中 分 离 出 亲 莉 酸 类 化 合 物 对 其 抉 蔡 形成 的 诱 寻 非常 有 效 。 马 铃 苗 在 夏 
季 收 获 后 ,一般 休眠 40~60 天 ,收获 后 立即 作 种 萄 不 能 萌发 , 马 铃 草 芽 的 休眠 和 戎 发 ,与 内 源 GA 会 
量 有 密 团 关系 ,在 其 休 眼 芽 中 GA 含量 很 低 , 而 在 开始 萌发 时 , 芽 中 的 GA 含 景 常 增加 几 十 倍 ， 所 以 可 
用 0.5~Imgy7L 的 GA 处 理 来 有 效 地 打破 休眠 。 马 伶 英 在 贮藏 期 间 , 也 会 因 超 过 休眠 期 而 发 芽 , 拓 
去 其 商品 价值 ,可 用 低温 贮藏 药剂 处 理 等 方法 来 延长 其 休 虑 的 时 间 。 

一 些 花卉 以 鳞茎 .球茎 为 繁殖 器 官 ,对 其 休眠 的 控制 有 重要 经 济 价值 。 











小 结 





作为 最 重要 的 环境 因子 之 一 ,不同 地 区 的 温度 有 很 大 差异 , 父 有 季节 和 导 夜 的 周期 性 变化 。 出 
此 ,决定 了 植物 生长 的 空间 分 布 和 时 间 限 制 , 以 及 特定 发 育 事 件 的 方向 。 杜 物 的 生理 过 程 及 发 育 进程 
表现 了 季节 和 和 居 夜 的 周期 性 , 邑 温 阅 期 现象 。 每 种 植物 的 生长 对 温度 有 一 定 的 要 求 ,适合 植物 生长 的 
最 低 、 最 高 和 最 适 温度 称 植 物 生 长 的 温度 三 基点 。 在 比 最 适 温 度 稍 低 的 协调 最 适 兆 度 以 及 有 一 定 的 
昼夜 滥 差 条 件 下 ,植物 生长 健壮 ,发 育 止 常 。 

低温 对 植物 的 发 育 有 特殊 意义 。 许 多 冬 性 一 年 生 植物 和 二 年 生 植物 ,经 过 低温 诱导 才能 从 营养 
生长 向 生 将 生长 转化 ,这 就 是 低温 促使 植物 开花 的 春 化 作用 。 情 物 的 萌动 种 子 肝 或 幼苗 的 茎 尖 分 生 
组 织 感 受 低温 ,促使 某 些 基因 表达 或 抑制 ,导致 一 系列 生理 状态 变化 ,而 后 开花 。 

植物 以 种 子 或 其 他 延 存 器 官 进入 休眠 并 繁 街 后 代 , 休眠 是 植物 发 育 的 一 个 重要 阶段 ,是 对 环境 ， 
特别 是 温度 变化 的 主动 适应 。 种 子 休 眠 的 原因 有 种 皮 的 限制 .种子 有 是 未 发 育 完全 ,种 子 需 生理 后 熟 及 
抑制 物质 的 存在 等 ,多 种 植物 激素 的 动态 变化 和 平衡 在 休眠 的 诱导 .维持 和 解除 中 起 重要 调节 作用 。 
温度 和 日 照 是 诱导 休眠 和 打破 休眠 的 重要 环境 信号 ,许多 植物 通过 对 低温 的 检测 而 避免 崎 冷 的 伤害 ， 
但 对 其 分 子 机 理 尚 不 清楚 。 
思考 题 


01) 名 词 解释 ;植物 生长 的 温 周期 现象 ,温度 三 基点 ,协调 最 适 温度 , 春 化 作用 ,休眠 ,生理 休眠 ,强迫 
* 383 。 








休眠 。 
(2) 举 谷 说 明 植 物 对 温度 的 适应 性 。 
《3) 为 征 么 说 奉化 必用 是 一 种 请 导 反 应 ”用 简单 的 实验 证 明 植 物 感 党 低温 的 部 位 和 成 花 反 应 的 部 
(4) 春 化 康 . 赤 图 率 及 其 他 植物 生长 物质 与 春 化 作用 有 何 美 系 ? 
[5) 奉化 作用 在 农业 生产 实践 中 有 什么 虚 用 价值 ” 
(6) 种 子 休 眠 的 原因 有 哪些 ? 对 植物 的 生存 有 什么 意义 ? 
C7) 用 实验 证 明 植物 激素 在 休眠 的 庄 守 和 解除 中 的 作用 ? 
(8) 根据 所 学 生理 知识 ,简要 说 明 从 远方 引种 要 考虑 哪些 因素 才能 成 功 。 
(9) 斌 讨论 温度 对 植物 生长 发 育 的 影响 。 
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第 十 七 章 ”植物 的 生殖 与 成 熟 生 理 
第 一 节 ”花芽 分 化 和 性 别 表达 
一 、 从 营养 生长 到 生殖 生长 的 过 渡 


一) 葵 尖 分 生 组 织 发 育 的 相 变 


高 等 植物 发 育 过 程 中 , 蔡 尖 分 生 组 织 不 断 发 生变 化 ,经 历 幼 年 期 (juvenile phase) ,成 年 期 (adult 
phase) 和 生殖 期 (reproductive phase) 三 个 阶段 ;从 一 个 阶段 到 男 一 阶段 的 转变 称 相 变 (phase 
change) 。 

i， 幼年 和 成 年 植物 的 特征 

从 臣 年 期 到 成 年 期 ,植物 在 形态 ,、 叶 序 , 生 长 能 力 等 营养 生长 特点 方面 逐渐 变化 ( 表 17-1) ,由 于 植 
物 是 顶端 牛 长 ,所 以 幼年 的 形态 在 植物 的 基部 。 不 同 植 物 幼 年 期 的 长 短 有 很 大 差异 ( 表 17-2), 许 多 植 
物 都 是 长 到 一 定 大 小 才 发 生 相 变 而 进入 成 年 ,此 时 相对 稳定 。 














表 17-1 幼年 和 成 年 长 春 芯 和 玉米 的 主要 特征 训 17-2 某 些 植 牺 的 幼年 期 
{Taiz &. Zeiger 1998} {Taiz &. Zeiger 1998} 
特征 幼年 成 年 植 费 幼年 期 长 度 
长 者 芯 ~ - 
叶 形 全 缘 的 洲 型 的 日 本 牵 牛 2 一 3 天 
叶片 厚度 230Fmm 号 本 人 Pei 大 仙子 10~30 大 
叶 序 互生 同 旋 
出 叶 间 隔 时 间 1 周 2 周 玫 下 20 一 30 大 
生长 习性 攀 授 斜 间 生 长 直立 生长 葡 桨 1 年 
花 青 素 幼 叶 和 和 荃 有 化 青 寄 。 没有 
某 上 绒毛 有 光 少 无 毛 苹果 4 一 昌 年 
气 牛 根 有 无 节 柱 5 年 
生根 能 力 强 莽 
天 来 常春 鞭 5 一 10 年 
前 项 层 厚 度 -Hn 3hm 板 树 1 一 区 年 
表皮 细胞 形状 图 庆 征 形 _ 
上 表皮 蜡 质 有 无 红 杉 5 一 15 年 
所 生根 有 无 英国 橡树 25 一 30 年 
泡 状 细胞 无 有 


便 荐 分 芯 状 稿 状 或 没有 答 30 一 各 年 

从 幼年 向 成 年 转变 受 营养 .激素 、 环 境 因子 等 多 种 信号 的 影响 ,如 低温 , 低 光 强 等 条 件 下 ,有 机 营 
养 不 足 , 植 物 生长 媛 惕 ,幼年 期 延长 。 利 用 突变 体 的 研究 发 现 ,植物 有 调节 幼年 期 的 特异 基因 ,如 玉米 
的 突变 体 i 是 TEOPOD 基因 突变 ,植株 表现 为 在 通常 应 发 育 为 成 年 结构 的 部 位 幼年 化 :叶片 介 于 幼 
年 和 成 年 植株 之 间 , 应 出 现 确 . 雄 穗 的 部 位 仍 是 叶片 等 但 突变 体 的 生长 速率 并 未 受到 影响 ,说 明 这 
个 基因 控制 着 从 幼年 向 成 年 的 转变 。 从 根本 上 说 植物 发 育 过 程 中 的 租 变 是 特定 基因 时 间 和 空间 顺序 
表达 的 结果 。 
2. 成 伦 启 动 


植物 经 过 一 定时 期 的 营养 生长 后 , 转 人 成 年 期 ,就 能 感受 环境 信号 独 激 ,特别 是 低温 和 光 周 期 诱 
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导 , 这 时 植物 处 于 一 种 感应 态 (ecompeten:)。 处 于 这 种 生理 状态 的 植物 接受 了 所 需求 的 环境 条 件 诱 导 
后 ,产生 设想 的 成 花 刺 激 物 ,被 运输 到 茶 尖 端 分 牛 组 织 , 在 这 里 发 生 一 系列 诱导 反应 ,随后 分 生 组 织 进 
入 一 个 相对 稳定 的 状态 , 即 成 花 决定 态 (floral dererminated state)。 进 人 成 花 决 定 态 的 植物 就 具备 了 
分 化 花 或 花序 的 能 力 , 表 在 发 育 信 号 指令 和 适宜 的 条 件 下 就 可 以 启动 花 的 发 生 , 进 而 开始 花 的 发 育 过 
程 , 即 进入 生殖 期 。 这 种 转变 依赖 于 特定 的 环境 和 发 育 信 号 ,从 根本 上 改变 了 分 生 组 织 细胞 的 发 育 命 
运 ( 图 17-1)。 














花 发 育 
Ge 《人 ) 
< > 、 感应 态 能 | 决定 | 表达 ; 0 sp 
FREE | 对 适当 的 | _ | 在 任何 条 | 。_， | 顶端 分 生 “Ws 
7 发 育 信 息 | 光 而 知 ，| 件 下 继续 | - 溢 案 | 组 织 形态 | “< Yi 
| | 反应 发 育 进 程 建成 


夫 养 生长 开花 


图 17-1 荆 尖 分 生 组 织 细胞 成 花 启动 发 育 简化 模式 (Taiz & Zeiger 1998) 


(二 ) 苍生 长 点 的 变化 


_ 般 将 花 原 基 形成 .花芽 各 部 分 的 分 化 与 成 熟 的 过 程 , 称 为 花 器 官 的 形成 或 花芽 分 化 (flower bud 
differentiation)。 花 芽 分 化 初期 蔡 尖 端 生长 点 发 生 一 系列 形态 上 种 生理 生化 方面 的 变化 。 
1. 形态 变化 
不 论 是 采 本 科 植 物 的 糖分 化 或 双子 叶 植物 的 花芽 分 化 ,在 经 过 光 周 期 诱导 后 (有 的 植物 既 要 经 低 
温 春 化 ,又 要 经 光 周 期 诱导 ) ,最 初 的 形态 变化 都 是 生 
PY Wo ND Gy 长 锥 的 伸 长 和 表面 积 增 大 。 例 如 小 麦 在 春 化 过 程 结束 
”"“” _” 段 时 间 以 后 , 牛 长 锥 开始 伸 长 ,其 表面 的 一 层 或 数 层 
细胞 分 烈 加 快 ,这 些 细胞 体积 小 .细胞 质 深 、 细 胞 内 无 
淀粉 粒 ;而 生长 锥 的 中 部 细胞 分 裂 较 慢 并 逐渐 停止 , 细 
用 胞 较 大 ,细胞 质 较 稀薄 ,其 中 出 现 液 泡 , 并 有 淀粉 粒 。 
由 于 表层 和 申 部 细胞 分 裂 速率 不 同 ,而 使 生长 锥 表面 
出 现 争 折 , 由 原来 分 化 叶 原 基 的 生长 点 开始 形成 花 原 
基 , 再 由 花 原 基 逐 步 分 化 出 花 器 官 的 各 个 部 分 。 图 
17-2 是 短 日 植物 苍 耳 在 接受 短 日 诱导 后 ,生长 锥 由 营 
养 状 态 转变 为 生殖 状态 的 形态 变化 过 程 。 
2， 生理 生 化 变化 
在 开始 花芽 分 化 后 ,细胞 代谢 水 平 增高 ,有 机 物 发 
生 剧 烈 转化 。 葡 欧 糖 .果糖 和 蕊 糖 等 可 溶性 糖 含量 增 
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加 ;氨基 酸 和 蛋白 质 合 量 增加 ;核酸 合成 速率 加 快 。 试 
图 17-2” 若 耳 接受 短 昌 诱导 后 生长 锥 的 变化 。 验 表 上 明 , 若 用 RNA 合成 抑制 剂 5 - 氟 尿 喀 啶 或 蛋白 质 
(Salisbury & Ross 1992) 合成 抑制 剂 亚 肌 环 已 酮 处 理 植物 的 芽 , 均 能 抑制 营养 


生长 锥 分 化 成 为 生殖 生长 锥 ,说 明生 长 锥 的 分 化 伴随 着 核酸 和 下 白 质 的 代谢 变化 。 已 在 许多 植物 中 
证 实 花 器 官 分 化 和 发 育 的 基因 调控 作用 ,特别 是 在 拟 南 共 中 发 现 有 多 种 基因 参与 调控 开花 。 
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三 》 花 器 官 形成 所 需要 的 条 件 


1， 营 养 状 况 

营养 足 化 芽 分 化 和 花 器 官 形 战 的 物质 基础 , 虎 养 千 长 和 千 殖 咎 长 之 间 还 存在 着 对 营养 的 竞争 ,所 
以 营养 物质 的 合理 分 配 也 很 重要 ， 夏 水 化 台 物 对 花芽 的 形成 万 为 重 鉴 , 它 是 合成 其 他 物质 的 厂 源 帮 
能 源 。 花 髓 官 形成 也 需要 大 其 的 汲 白 质 , 氮 素 营养 不 是 .化 芽 分 化 缓慢 而 日 花 少 ,但 足 氮 素 过 密 .C 7 
N 比 失调 , 慎 株 贪 青 徒 氏 ,化 发 育 也 不 好 。 例 如 水 稻 颖 花 分 化 时 震 虹 大 量 养分 , 们 是 出 于 发 育 的 先后 
和 养分 的 限制 ,在 同一 稿 上 的 不 同 颖 花 所 获得 的 营养 多 少 有 差异 ,分 布 在 上 部 枝 梗 与 枝 梗 顶端 的 花 发 
译 早 ,优先 获得 较 多 的 营养 物质 ,生长 势 温 , 发 育 正 常 ; 币 在 同 - 穗 上 的 下 部 校 醒 的 中 部 和 偏 上 的 颖 花 发 
育 返 ,发 二 弱势 花 而 产生 空间 粒 。 精 氨 酸 利 精 胺 . 含 磁化 合 物 和 核酸 等 囊 与 花芽 分 化 有 关 。 花 芽 分 化 
涉 太 多 仲 物质 代谢 的 复杂 过 程 。 
2. 内 源 激素 对 花芽 分 化 的 调控 

花芽 分 化 受 内 源 激素 的 调控 ,特别 是 对 果树 花芽 分 化 .如 GA 可 抑制 多 种 果树 的 花 第 分 化 ; 甸 胞 
分 裂 素 .ABA 和 乙烯 则 促进 果树 的 花芽 分 化 ;IAA 的 作用 比较 复杂 , 低 浓度 起 促进 作用 而 高 滚 度 抑 
制 。 在 夏季 对 果 梧 新 梢 进行 摘心 , 则 GA 利 IAA 减少 ,细胞 分 裂 素 含 唱 增 加 ,能 改变 营养 物质 的 分 配 ， 
促进 花芽 分 化 。 

总 之 ,体内 的 营养 状况 与 滞 素 间 平 衡 相互 影响 调调 节 花 芽 的 分 化 。 在 一 定 的 营养 水 平 条 件 下 ,内 
源 激 来 的 平衡 对 成 花 起 主导 作用 。 在 营养 缺乏 时 , 则 要 受 营养 状况 所 左右 。 
3. 环境 因子 

光 对 花 器 官 形成 的 影响 最 大 。 除 日 照 长 度 对 战 花 的 诱 蛙 外 ,植物 花芽 分 化 期 间 , 光 申 时 间 长 ,光照 
强 , 有 机 物 合 成 多 , 则 有 利于 开花。 如 在 花 器官 形 成 时 期 ,多 阴雨 大 ,光照 弱 , 光合 产物 少 ; 则 营养 生长 
延长 , 花 丁 分 化 受阻 。 在 农业 生产 中 ,对 果树 的 整形 收 蔓 ,棉花 的 整枝 打 权 ,可 以 避免 枝叶 的 相互 遮 
阴 ,使 各 层 叶 片 都 得 到 较 强 的 光照 ,有 利于 花芽 分 化 。 

一 般 植物 在 一 定 的 混 度 范围 内 , 随 温度 升 高 而 花芽 分 化 加 快 。 温 度 主 要 影响 光合 作用 、 呼 吸 作 用 
和 物质 的 转化 及 运输 等 过 程 ,从 而 间接 影响 花芽 的 分 化 。 革 果 的 花 此 分 化 最 适 温度 为 22 一 30f , 若 平 
均 气 混 低 于 10C ,花芽 分 化 则 处 于 停滞 状态 。 

水 . 肥 条件 适 宜 , 在 适 攻 的 氮肥 条 件 下 ,配合 施用 .钾肥 ,并 注意 补充 锰 . 钼 等 微量 元 素 , 有 利于 
花芽 分 化 。 














二 、 性 别 分 化 与 表达 


高 等 植物 中 存在 着 与 动物 类 似 的 性 的 差别 , 即 有 雌性 和 雄性 器 官 之 分 ,甚至 有 严格 的 内 性 个 体 和 
雄性 个 体 之 分 。 但 植物 的 性 别 与 动物 相 比 有 许多 独特 之 处 。 首 先 , 动 物 ,特别 是 高 等 动物 ,上 峰 雄 个 体 
间 在 许 乡 方面 存在 明显 差异 ,而 在 可 物 中 砍 奴 性 别 则 的 差别 主 归 表现 在 花 器 官 卫 ,一 般 无 明显 第 二 性 
征 。 其 次 是 高 等 植物 性 别 分 化 ( sex differentitation } 的 多 样 化 ;动物 中 性 别 分 化 的 结果 一 般 只 形成 雄 
性 和 星 性 个 体 ,而 高 等 植物 中 人 性别 分 化 则 表现 出 多 种 形式 。 此 外 ,高 等 植物 性 别 分 化 的 不 稳定 性 , 动 
物 在 发 育 早 期 性 别 分 化 已 确定 , 叭 雄性 别 间 很 难 改变 ,而 高 等 植物 一 般 在 个 体 发 育 后 期 才 完 成 性 别 表 
达 ( sex expression ) ,其 性 别 分 化 极 易 受 到 环境 因素 或 化 学 物质 的 影响 。 


(一 ) 植物 性 别 表现 类 型 


大 多 数 高 等 植物 是 堪 成 两 性 花 的 峻 雁 同 株 同 花 植物 (hermaphroditic plant)， 还 有 一 些 只 开 雌 花 


或 雄花 的 峻 雄 异 株 植 物 [dioecious plant) ,及 在 同一 植株 上 既 开 雄 伦 又 开 峻 花 的 肉 雄 同 株 异 花 植物 
» 387 。 



































cmonoceious planty 。 此 外 ,经 过 长 期 人 工 选择 ,人 们 还 得 和 到 了 - : 些 特别 品系 ,如 在 其 些 同 株 异 花 植 物 
中 有 仅 开 雄花 的 雄性 系 candroecious line) ,公开 肉 花 的 上 肉 性 系 (gynoeciousline) , 嵌 开 雄花 六 开 两 性 花 
的 雄 巷 ,两 性 花 问 株 植 物 tandromonoecious blanty 和 上 旗 开 雌 花 也 开 两 性 花 的 雌花 两 性 花 同 株 植 物 
(gynomonoecious plant》。 在 一 些 肉 雄 异 株 植物 如 大 麻 、 蔬 菜 中 ,在 上 肉 . 雄 株 之 间 还 有 -- 些 中 间 类 型 。 
表 17-3 列 出 了 高 等 植物 人 性别 表现 的 主要 类 型 。 

示 17-3 高 等 植物 性 别 表现 的 主要 类 型 





























性 章 表 现 类 型 同一 植株 上 可 能 形成 的 老 弄 代表 植物 举重 

贬 雁 同 株 同 花 型 。 Chermaphroditivm 两 忻 虑 小 专 , 攻 新, 扫 南 才 
峻 雄 同 株 界 化 型 《monoecisim) 大 亿 和 此 化 玉米 ,黄瓜 . 广 吉 一 站 
明雄 昼 株 总 Cdipecistn) 排 此 或 风 此 蕊 菜 , 大 麻 , 杨 , 令 
肉 花 两 性 花 同 株 型 (gynomenowrism) 崔 花 和 两 性 花 企 芒 菊 . 灰 绿 检 
雌花 晤 性 花 异 株 型 {gynodioecism) 稚 蓄 或 两 性 六 小 草 
雄 萎 两 牲 花朵 株 型 (andromenceeismy 雁 世 和 靖 犊 花 硬 毛 茄 , 优 树 ,元宝 柚 
雄 攻 两 性 花 问 株 型 tandrodioecismy 雄花 或 两性 化 柿 树 

-性 翡 辐 朵 型 (rimonoooecismy 崔 花 利 砍 花 和 两 性 站 番 木 瓜 
二 性 花 异 株 型 【tmnoecisnu 内 人 兹 或 座 紫 或 两 性 兹 番 木 瓜 


雌雄 异 栋 的 植物 ,两 类 个 体 间 的 代谢 方面 有 明显 的 差异 。 和 如 大 麻 、 桑 、 番 木瓜 等 植物 的 雄 栋 的 呼 
吸 速 率 高 于 峻 株 ;- 般 植 物 梭 株 的 过 氧化 氨 酶 的 活性 比 肉 株 高 约 30%~70%; 而 银 麻 、 蓄 菜 等 植物 雄 
株 幼 叶 的 过 氧化 物 酶 同 工 酯 谱 带 数 少 于 肉 福 ;许多 植物 的 肉 株 的 RNA 含量 ,以 及 叶绿素 . 胡 此 卜 京 和 
碳水 化 合 物 的 含量 都 高 于 雄 株 ; 肉 雄 株 植物 内 源 激素 食量 也 有 明显 差异 ,如 大 麻 峻 株 叶 片 中 的 IAA 
食量 较 高 ,而 雄 株 叶片 中 GA 含量 较 高 :在 肉 雄 异 株 的 野生 葡萄 中 , 肉 株 的 细胞 分 裂 素 含量 高 于 雄 株 。 
这 些 差异 的 生理 意义 尚 不 明确 。 





(二 ) 性 别 分 化 的 调控 


1. 性 别 决定 的 遗传 控制 

配 物 性 别 表现 类 型 的 多 样 性 ,反映 了 不 同 植 物性 曾 凌 定 有 上 其 不 同 的 遗传 控制 方式 。 

在 许多 雌雄 异 株 植物 中 存在 两 类 性 别 基 因 ,一 类 是 在 时 或 Y 染色 体 上 的 性 别 决 定 基 因 ， 另 一 类 
为 与 性 别 决 定 基因 相互 作用 ,以 保证 相 庆 的 性 器 官 正常 发 育 ,而 使 相对 的 异性 器 寅 由 育 的 基本 恬 基 
因 。 椒 鲁 性 别 的 植物 个 体 具有 不 同 的 性 染色 体 组 成 ,内 此 其 有 不 同 的 性 别 决定 基因 ,与 基本 性 基因 相 
互 作用 ,从 而 决定 相应 性 髓 官 的 发 育 或 败 育 。 有 的 植物 和 动物 相同 ,雄性 个 体 有 异 配 型 (XY) 染 色 体 
页 峻 性 个 体育 同 配 型 XX) 染色体 ， 

在 肉 雄 同 株 异 花 植物 中 ,在 同一 植株 上 产生 不 同性 别 的 花 , 是 由 相关 的 性 基因 控制 在 何 时 何 处 产 
生 雄 花 或 瞧 花 。 这 类 植 牧 的 花芽 在 分 化 初期 都 具有 两 性 器 官 ,在 发 育 过 程 中 ,一 个 性 器 官 受 到 抑制 或 
退化 ,最 后 发 育成 单 性 上 龙 。 已 经 鉴定 出 影响 黄瓜 性 别 表现 的 多 个 基因 位 点 ;通过 对 玉米 突变 体 的 研究 
也 活 现 了 一 些 与 其 件 别 决定 有 闫 的 基因 ,如 181 和 is2 两 个 突变 使 雄性 花序 向 肉 性 花序 转变 ,导致 雄 
和 蕙 结实 。 但 它们 的 突变 并 不 影响 营养 体 发 育 ,而 只 是 影响 了 正常 的 性 草 决 定 过 程 。 
2 年龄 

雌 雁 同 株 异 花 的 植物 性 别 随 年 龄 而 变化 通常 雄花 的 出 现 往往 在 发 育 的 早期 ,然后 才 出 现 蓝 花 ， 
如 玉米 的 雄花 先 抽出 ,而 后 在 华科 的 一 定 部 位 出 现 肉 从 ,在 黄瓜 的 植株 土 , 雄 人 花 着 生 在 较 低 的 节 位 
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上 ,而 雌花 着 生 在 较 高 的 节 位 。 
3， 环 境 条 件 

影响 性 别 分 化 的 环境 条 件 主 要 包括 光 周 期 、 温 周期 和 营养 条 件 等 ， 

经 过 适宜 光 周 期 诱 当 的 植物 能 开花 ,但 峻 雄性 花 的 比例 却 受 诱导 之 后 的 光 周 期 影响 。 总 的 来 说 ， 
如 果 植 物 继续 处 于 诱导 的 适宜 光 周 期 下 ,促进 多 开 肉 花 , 如 果 处 于 非 诱导 光 周 期 下 . 则 多 开 雄 花 . 例 
如 长 日 植物 万 麻 , 在 花芽 形成 前 10 大 ,每 天 光照 延长 至 22 小 时 ,就 大 大 增加 峻 花 的 数量 :长 日 植物 洲 
菜 , 在 光 周 期 诱导 后 给 予 短 日 照 ,在 其 肉 株 上 也 能 形成 雄花 ; 短 日 植物 下 米 在 光 周 期 诱导 后 继续 处 于 
短 日 照 下 ,其 至 可 在 雄花 序 上 形成 果穗 。 

光 周 期 不 仅 能 调节 开花 ,而 且 能 控制 性 别 表 达 布 育 性 。 邻 人 感 兴趣 的 是 淹 北 光 繁 感 核 不 育 水 稻 
的 发 现 。80 年 代 初 ,我 国 科学 家 发 现 农垦 58 水 稳 的 一 种 突变 体 农垦 58S 具有 短 日 诱导 可 育 , 而 在 长 
日 照 条 件 下 ,其 花粉 完全 败 育 的 特性 ,这 就 是 后 来 命名 的 “湖北 光 周 期 敏感 核 不 育 水 稻 ”。 在 幼 熏 二 次 
枝 极 原 基 分 化 期 到 花粉 母 细胞 形成 期 受到 长 日 处 理会 产生 雄性 不 育 , 该 时 期 受到 短 日 处 理 则 花粉 正 
常 ,这 是 一 种 自然 发 生 的 突变 体 , 其 特性 取决 于 一 对 日 照 长 度 敏 感 的 降 性 雄性 核 不 育 基因 的 表达 , 用 
经 典 的 检测 光敏 色素 作用 的 方法 证 实 , 光 繁 色素 是 这 种 水 称 接 受 光 周期 的 光 受 体 。 对 光敏 核 不 育 水 稻 
的 研究 为 杂交 水 各 的 研究 开 尽 了 新 领域 ,为 研究 植物 基因 表达 ,生物 遗传 工程 等 提供 了 好 材料 ,也 推 
动 了 光 周 期 理论 的 研究 。 国内 外 陆续 发 现 了 一 批 类 似 的 新 材料 ,说 明 这 种 光敏 感 核 不 育 存 自然界 是 
一 较为 普遍 的 现象 。 

较 狼 的 夜 温 与 胆 夜 温差 大 时 对 许多 植物 的 峻 花 发 育 有 利 。 如 夜 问 较 低 源 度 有 利于 菠菜 .大 麻 、 荫 
芦 等 植物 的 雌花 发 育 ;但 黄瓜 在 夜 温 低 时 雌花 减少 ;对 于 番 木 瓜 , 在 低温 下 雌花 占 优势 ,在 中 温 下 噬 妈 
同 花 的 比例 增加 ,而 在 高 温 下 则 以 雄花 为 主 。 

通常 水 分 充足 . 氨 肥 较 多 促进 肉 花 分 化 ,而 土壤 较 于 早 , 氮 肥 较 少时 则 雄花 分 化 较 多 。 

4. 性 别 表达 的 激素 调控 

植物 内 源 激素 参与 了 性 别 表达 的 调控 。 据 报道 ,不 局 性 别 植 株 或 性 器 官 肉 源 植物 激素 含量 有 所 

不 同 ( 表 17-4) 。 玉 米 矮 生 型 突变 体 比 野 生 型 有 较 低 的 GA 水 平 ,造成 峻 穗 中 雄蕊 发 育 。 


表 17-4 不同 性别 植株 或 性 器 官 内 源 植 物 激素 含量 比较 








植物 获 素 植物 种 类 器 官 相对 含量 比较 

牛 长 素 蕊 友 Cummis satzeats ) 芭 尖 诅 属 半 肉 梭 问 株 
黄 儿 {Asparagus of ficinalts ) 切花 骏 榨 半 肉 栋 

细胞 汪 型 率 黄 特 Asparagus of firinalis } 雄 居 半 上 肉 株 
届 能 CMercyriaiis annua ) 瞧 株 > 雁 株 

赤 每 素 玉米 (Zea muss ) 花序 栈 花 序 > 雄 花序 
蓝 服 【Cai sativaes 2 切 梭 芽 雌雄 同 株 汪 雄 株 

脱落 酸 大 麻 (Cannebes sattvws ) 叶片 .花序 峻 株 汪 雄 株 
黄瓜 【 Curwmis sa ) 叶片 , 共 端 雌 株 盖 肉 梭 同 株 

乙 明 黄 所 【CEIET SGIEDEE 2 花 伞 蛤 些 杆 汪 梭 花芽 


外 施 生 长 物质 可 以 有 效 地 控制 植物 的 性 别 表现 。IAA 一 般 增 加 崔 株 和 雌花, 如 用 IAA 处 理 肉 雄 
同 株 的 黄瓜 ,不 仅 可 以 降低 第 一 淋 肉 在 的 着 生 节 位 ,而 且 可 增加 峻 花 的 数目 ;GA 则 正 相反 ,主要 促进 
雄 许 器 宜 的 发 育 , 而 不 利于 雌性 器 官 的 分 化 。 对 峻 雄 异 标的 大 麻 施 用 GA 后 , 雄 株 由 50% 增 加 到 
80 汉 ,而 内 株 却 下 降 到 20 狼 。 细 胞 分 裂 素 有 利于 肉 花 的 形成 ,可 以 使 黄瓜 增 即 雌花 的 数量 。 乙 烯 也 和 
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IAA 一样 ,促进 峻 花 发 条 ,在 农业 生产 上 采取 黑 烟 米 增加 肉 化 数量 ,原因 叮 能 是 因为 在 烟 中 合 乙 烯 和 
CO,CO 的 作用 是 抑制 IAA 氧化 酶 活性 ,保持 较 高 水 半 的 IAA 而 有 利 十 峻 花 的 分 化 。 机 械 损 伤 增加 
肉 花 数量 也 是 因为 增加 了 乙烯 所 致 。 三 磺 葵 甲酸 (TIBA) 利 马 米 栈 肛 可 抑制 肉 花 的 产 牛 ,而 矮 并 素 
《CD 则 能 抑制 雄花 的 形成 ,各 CA 相对 抗 。 它 们 对 植物 性 别 分 化 的 作用 ;可 能 基 遂 过 调节 植物 内 源 
激素 的 水 平和 不 同 激素 的 相对 比例 而 起 作用 的 ， 
植物 激素 参与 调控 性 出 决定 的 机 理 尚 不 清 态 ,可 能 在 不 同 植物 中 ,激素 在 分 子 水 平 上 的 作用 机 理 
其 有 很 大 的 差别 ,同样 的 激素 在 不 同 植物 中 可 能 起 完全 相反 的 作用 。 如 GA 在 下 米 中 起 具 化 作用 ,而 
在 黄瓜 中 却 起 雄 化 作用 ,而 且 外 施 生 长 物质 和 内 源 激素 的 作用 也 不 尽 相 同 。 首 先 应 了 解 植物 性 别 分 
化 过 程 中 内 源 激 素 水 平 变化 的 规律 及 其 作用 机 制 ,才能 更 有 效 地 进行 人 工控 制 ， 
三》 花 髓 定 发 育 的 基因 调控 
花 髓 官 的 形成 和 发 育 依 赖 于 器 宫 特 行 基因 在 时 间 顺 序 和 空间 位 置 上 的 正确 表达 。 近 年 来 对 有 关 
花 发 育 的 特异 性 基因 的 研究 已 有 突破 性 进展 ,最 突出 的 是 对 化 发 育 的 同 源 蜡 型 基因 的 研究 。 有 时 花 
的 某 一 重要 器 宫 仅 置 发 生 了 另 一 类 器 官 替 代 的 突变 ,如 花瓣 部 位 被 雄蕊 蔡 代 等 ,这 种 遗传 变 并 现象 称 
花 发 育 的 同 源 异 击 突变 (homeotic mutationy。 控 制 同 


4 人 源 异 型 化 的 基因 称 为 同 源 异 型 基因 (homeotic gene)。 
RS 已 克隆 了 拟 南 芥 和 人 金鱼 草 花 结构 的 多 数 同 源 异 型 基因 

开 进 行 了 序列 分 析 。 这 些 基因 分 别 控制 花 分 牛 组 织 特 
性 性 .花序 分 生 组 织 特异 住 和 化 器 官 特异 性 的 妨 立 。 
FD 人 NA、 coen 等 人 01991) 提 出 了 花形 态 建成 遗传 控制 的 "ABC 
获 SS 为 ”模型 "的 假说 :典型 的 花 器 官 具有 四 轮 基本 结构 ,从 外 到 
8 9 内 依次 为 莹 片花 潜 . 雄 功 和 心 皮 分 别 由 A.AB.BC 和 
组 基因 次 定 。 控 制 花 结构 的 这 些 基因 按 功能 可 分 为 一 


(S) 人 鸭 大 类 ,A 组 基因 控制 第 ITI 轮 花 髓 官 的 发 育 ,其 功能 丧 
失 会 使 第 I 轮 花 昔 变 成 心 皮 ,第 II 轮 花 的 变 成 雁 蔓 ;PD 
组 基因 控制 第 II.IIT 轮 花 器 官 的 发 育 , 其 功能 谨 失 会 便 
图 17-3 花 器 官 发 育 的 问 源 异型 突变 体 及 ABC 第 II 轮 花瓣 变 成 苞 片 ,第 1IL 轮 雄 菩 变 成 心 皮 ;C 组 基因 
a a ,mw 蓉 制 第 IIIV 输 花 器 官 的 发 育 , 其 功能 吉 失 会 使 第 耻 纶 
上 是 生 弄 。B， wwm 罕 变 位， 在 此 闪 灾 体 中 ,由 于 ( 功 人 . 让 由 节 3 未 
的 异常 表达 时 到 功能 的 失 活 其 绍 果 是 轮 1 着 生 于 几 : 轮 本 营 变 戌 化 加 ,第 办 必 皮 变 成 划 片 。 1 下 合作 
吕 , 轮 1 着 生 妈 乱 ; 轮 TY 为 败 育 的 心 皮 ，C， 必 三 突变 体 草 的 元 种 同 源 异 型 突变 体 ,可 以 看 出 ,各 组 基因 突变 部 
导致 是 功能 使 陷 . 风 此 轮 1 和 轮 TI 均 着 生 上 片 ; 纶 11 为 会 影响 花形 态 建成 ,尤为 重要 的 是 影响 花 的 性 器 官 产 
合生 的 心 度 ; 轮 IY 的 心 皮 发 育 不 全 。D，ptean 突变 体 中 生 ，, 其 中 控制 雄 若 和 心 皮 形 成 的 那些 同 源 异 型 基因 是 最 
f 荔 能 失 活 。 轮 I 有 和 辊 II 分 别 沪 正常 的 查 片 和 花 半 ; 轮 基本 的 性 别 决 定 基因 ， 


II 和 轮 TV 为 不 定数 日 的 花 闪 。 
第 二 节 ”受精 生理 


高 等 植物 的 有 性 生 歼 是 植物 个 慰 发 育 过 程 中 最 重要 的 阶段 , 它 关系 到 植物 种 的 后 代 繁 和 本、 在 这 
个 复杂 的 过 程 中 ,植物 体内 发 生 了 剧烈 的 变化 。 高 等 植物 的 雄 配 子 在 花药 中 发 育 , 肉 配子 在 胚珠 中 发 
育成 康 , 花 粉 在 柱头 上 荫 发 ,花粉 管 沿 花柱 生长 到 达 胚 守 , 释 放出 精子 ,与 孵 细胞 融合 ,产生 合子 ,完成 
植物 的 受精 过 程 ,开始 新 一 代 物 子 体 的 发 育 。 
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一 、 花 粉 与 柱头 生理 
(一 ) 花粉 结构 和 化 学 组 成 与 功能 的 适应 


植物 的 雄蕊 包括 花药 和 花丝 ,管状 的 化 丝 将 雄 藏 和 花 托 连接 在 : 翅 , 乓 有 运输 水 和 党 养 物质 的 功 
能 ,花粉 在 雁 巷 的 花药 中 发 育成 熟 (图 17-4) 。 花 粉 有 了 啊 层 璧 ,外壁 较 厚 ,由 纤维 素 . 角 质 和 孢 粉 素 组 
成 , 孢 粉 素 是 花粉 所 特有 的 , 抗 酸 . 抗 微 牛 物 分 解 ,对 花粉 起 保护 作用 ,. 孢 粉 素 也 有 很 强 的 吸水 性 ,利于 
花粉 吸水 萌发 。 花 粉 的 内 壁 较 薄 , 由 果 胶 质 和 胖 有 眶 质 组 成 。 花 粉 外 壁 有 来 自 孢 子 体 绒 息 层 的 糖 蛋 白 ， 
具有 种 的 特异 性 ,授粉 时 与 柱头 相互 识别 ;而 花粉 内 辟 鼻 白 来 自 配 子 体 本 身 ,是 在 花粉 发 育 过 程 中 形 
成 的 , 主 归 是 与 花粉 萌发 和 花粉 管 生殖 有 关 的 水 解 酶 类 ， 
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图 17-4 显 花 植物 花 , 奴 若 结 构 及 小 孢子 发 生 示意 疼 ( 许 智 宏和 刘 春 明 1998) 
{a) 显 花 植 物 花 的 结构 ;(b) 减 数 分 刹 前 花车 的 烧 切面, 显示 不 同 组 织 的 排列 方式 ;(c) 显 花 植物 小 抱 了 发 生 。 


许多 花粉 合 色 率 , 包 括 类 胡 草 卜 索 和 类 黄酮 等 ,花粉 中 的 色素 可 吸引 昆虫 传粉 ,防止 紫外 线 对 花 
粉 粒 的 破坏 ,在 基 些 植物 中 ,花粉 中 的 色素 与 自 花 授 粉 不 亲 和 人 性 有 关 。 

花粉 中 含 大 量 碳水 化 合 物 . 脂 类 和 氨基 酸 。 水 稻 , 高 粱 .甘蔗 等 作物 的 花粉 属 淀粉 型 花粉 ,其 含 省 
粉 的 多 少 可 作为 判断 花粉 发 育 程度 的 指标 。 可 溶性 精 的 种 类 和 含量 也 与 花粉 的 生活 力 有 关 , 如 小 麦 ， 
含 果 糖 、 葵 萄 精 和 蔗糖 的 为 可 育 花 粉 ,而 只 含 果糖 和 葡萄 糖 , 不 含 茧 糖 的 为 不 育 花粉 ,可 见 蔗糖 对 花粉 


的 发 育 是 很 重要 的 。 一 般 花粉 中 含有 较 多 的 游离 氨基 酸 和 酰胺 ,可 达 花 粉 干 重 的 6%~28%。 其 中 特 
.391 ， 


别 是 腑 气 酸 含量 高 , 花 稚 中 的 且 氨 酸 除 参与 蛋白 质 合成 ,还 为 花粉 萌发 与 花粉 管 生长 提供 碳 源 . 揪 源 
和 能 源 , 并 参与 调节 花粉 中 的 pH 环境 ,提高 花粉 对 逆境 的 抗 性 等 。 正 常 的 可 背 花 粉 中 胶 氮 瞬 含 量 很 
高 ,而 异常 的 不 痛 花 粉 中 畏 氨 酸 含量 低 。 花 粉 中 还 含有 许多 矿质 元 素 , 多 少 不 等 的 脂 类 和 各 种 维 生 
索 , 尤 其 是 维和 后 素 下, 因此 其 营养 十 分 丰富 。 

化 粉 内 有 多 种 酶 类 。 首 先是 淀粉 酶 , 艾 糖 酶 , 果 胶 酶 脂肪 酶 蛋白酶 等 水 解 酶 类 ,其 次 是 氧化 还 
原 酶 .裂解 阵 . 异 构 敌 等 ,这 些 酶 催化 物质 转化 ,为 花粉 萌发 和 花粉 算 生 长 提供 营养 。 花 粉 中 存在 的 过 
氧化 物 酶 和 酯 酶 的 同 工 酶 ,具有 植物 种 的 特点 ,可 用 于 植物 亲缘 关系 的 鉴定 。 

花粉 中 含 生长 素 . 赤 素 、 细 胞 分 裂 素 等 内 源 巩 素 , 其 中 生长 素 含量 最 高 ,十 字 花 科 植 物 的 花粉 中 
含 下 富 的 油菜 素 内 酯 。 这 些 生长 物质 对 花粉 晴 发 .花粉 管 生长 以 及 授粉 .受精 和 结实 都 上 起 着 重要 的 调 
节 作 用 。 





(二 ) 花粉 生活 力 

花粉 的 生活 力 因 植物 而 有 很 大 的 差异 ,一 般 的 农作物 花粉 寿命 较 短 ,如 水 稳 花 粉 ,在 田间 条 件 下 
几 分 钟 就 有 50% 以 上 的 花粉 失去 生活 力 ,10~15 分 钟 几乎 完全 豆 失 生活 力 。 小 麦 花粉 在 几 小 时 内 活 
力 开 始 下 降 。 玉 米花 粉 的 寿命 约 1 一 2 天 。 果 树 的 花粉 夺 命 可 长 达 几 周到 几 个 月 。 向 日 葛 花 粉 的 寿 
命 可 达 1 年 。 而 如 蘑 敬 科 的 一 些 果树 的 花粉 可 在 几 年 中 保持 活力 。 当 然 , 花 粉 的 寿命 与 外 界 条 件 有 
关 , 高 温 高 湿 、 极 度 干旱 . 氧 分 压 过 高 或 高 光 强 等 会 降低 花粉 的 牛 活力 。 

在 育种 工作 中 , 常 需 喧 藏 花粉 ,干燥 ,低温 、 低 氧 含量 的 条 件 有 利于 花粉 的 巡 藏 ,延长 花粉 的 寿命 
目前 采用 超低温 真空 和 冷冻 干燥 技术 贮藏 花粉 ,可 使 其 寿命 大 为 延长 。 


‘三 ) 歇 巷 的 组 成 和 柱头 的 特性 


雌蕊 是 被 子 植 物 的 内 性 生殖 器 官 , 由 三 部 分 组 成 :位 于 基部 包含 用 珠 的 子 房 , 爱 精 后 发 育成 果实 ; 
位 于 子 房 上 部 的 花柱 ,花粉 管 在 其 中 生长 到 达 子 房 ;位 于 花柱 顶端 的 柱头 ,是 花粉 附着 和 萌发 的 部 位 。 

位 于 花柱 的 顶端 柱头 表面 有 许多 乳 帘 状 或 毛囊 状 细胞 ,成熟 的 柱头 可 分 为 湿润 型 和 于 炬 型 两 类 。 
湿润 型 柱头 表面 有 由 表皮 细胞 分 滋 的 脂肪 酸 , 糖 ,硼酸 等 分 站 物 ,叶酸 性。 这 些 分 洲 物 可 医 着 花粉 , 促 
进 花粉 萌发 和 花粉 管 生长 ,也 有 对 花粉 识别 的 作用 。 十 燥 型 梓 头 不 产生 分 说 物 ,由 其 表皮 细胞 外 表面 
的 蛋白 质 膜 对 花粉 起 识别 作用 ， 

柱头 的 生活 力 因 植 物 而 异 ,一 般 能 持续 几 天 ,如 水 稻 的 柱头 生活 力 约 6~7 天 ,但 其 授粉 能 力 以 开 
花 的 当日 最 强 。 小 麦 的 柱头 在 麦 穗 从 叶 靖 中 抽出 2/3 时 就 有 授粉 能 力 , 在 麦 穗 完全 抽出 后 第 3 天 结 
实 率 最 高 ,花粉 生活 力 共 约 维持 9 天 ,但 第 6 天 后 结实 能 力 明 显 下 降 。 玉 米花 丝 长 度 达 策 长 一 半 时 ， 
柱头 即 有 授粉 能 力 , 在 花丝 抽 齐 后 1~5 天 内 授粉 能 力 最 强 ,6~7 天 时 授粉 能 力 开始 下 降 , 第 9 天 则 急 
剧 下 降 。 授 粉 时 ,花粉 与 柱头 同时 处 于 高 度 活力 状态 ,有 利于 植物 需 利 完成 授粉 ,识别 、 受 精 过 程 。 


(四 ) 肉 雄 配子 发 育 过 程 中 的 基因 表达 


大 量 特异 基因 在 花药 和 花粉 发 育 的 不 同时 期 表达 ,如 编码 脂 转移 蛋白 .蛋白酶 挤 制 剂 . 果 脱 诅 、 肪 
糖 多 育 酶 等 的 基因 在 花药 中 特异 表达 ,细胞 骨架 蛋白 在 花粉 中 的 特异 性 表达 可 能 与 花粉 的 萌发 和 花 
粉 管 的 伸 长 有 关 。 已 经 利用 与 峻 蕊 发 育 有 关 的 突变 体 研 究 其 发 育 的 分 子 机 理 , 在 雌蕊 中 有 很 多 种 与 
其 他 器 官 不 同 的 mRNA, 根 据 功 能 可 将 肉 蕊 特异 性 基因 分 为 两 类 ,一 类 是 与 防御 功能 有 关 的 蛋白 质 的 
基因 ,这些 与 抗 病 有 关 的 基因 的 存在 可 保护 植物 的 牛 殖 器 官 不 受 病菌 的 侵 梁 , 另 一 类 是 水 解 糖苷 键 的 
酶 的 表达 ,通过 酶 消化 多 糖 以 帮助 花粉 管 生长 
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二 、 授 粉 与 受精 的 分 子 机 理 
(一 ) 授 和 粉 


1l、 花粉 与 柱头 的 识别 作用 

花粉 粒 落 在 柱头 上 后 ,花粉 与 柱头 间 互 挽 信息 ;产生 双向 的 信号 传递 , 即 相 互 识 别 的 过 程 (recogni- 
tion) 。 上 广 祥 地 说 ,识别 是 一 类 细胞 与 另 - 一 类 细胞 在 结合 过 积 中 通过 物理 ,化 学 的 信息 交流 ,发 生 特殊 反 
应 。 花 粉 与 柱头 间 的 识别 对 于 植物 保持 物种 的 稳定 是 -|- 分 重要 的 。 这 个 识别 反应 决定 于 花粉 外 壁 蛋 握 
与 柱头 乳 突 细胞 表面 的 蛋白 质 表 膜 (pellicle) 之 间 的 相互 作用 。 如 果 花 粉 与 柱头 之 间 的 识别 是 亲 和 的 , 花 
粉 粒 正 常 萌 发 , 作 粉 管 尖端 分 让 角质 酶 ,消化 柱头 表面 的 角质 层 , 花 粉 管 可 以 进 人 花柱 生长 ,如果 不 亲 和 ， 
柱头 表 血 细胞 产生 膀 且 质 , 阳 止 花粉 管 进 入 花 往 。 这 是 肉 雄 配子 体 间 最 初 的 识别 过 程 。 
2. 花粉 萌发 时 的 基因 表达 

花粉 粒 落 到 肉 营 的 柱头 上 后 ,如 果 是 亲 和 的 ,花粉 粒 萌 发 , 伸 出 花粉 管 ， 多 数 植物 的 花粉 萌发 很 
快 ,花粉 管 的 生长 速率 也 很 高 。 如 玉米 花粉 落 到 柱头 上 ,5 分钟 内 即 萌发 ,在 2 一 36 小 时 内 就 可 伸 长 
达 50cm。 在 花粉 萌发 时 , 重 白 质 合 成 还 速 启 动 ,但 在 萌发 和 花粉 管 生长 早期 合成 蛋白 质 所 需 的 
mRNA 多 是 在 花粉 发 育 时 合成 并 贮存 于 花粉 粒 中 的 。 如 在 烟草 花粉 管 中 合 成 的 69kDa 和 66kDa 多 
肽 就 是 由 成 谢 花 粉 粒 中 性 存 的 mRNA 在 花粉 管 生长 时 翻 译 形成 的 糖 重 白 KCapkvoa et al. 1994)。 玉 
米 中 分 离 到 的 花粉 特异 基因 Zn13 是 在 小 抱 子 有 经 分 裂 后 出 现 mRNA, 在 花药 开裂 时 开始 翻译 和 蛋白 
质 ,在 花粉 管 生长 期 间 继 续 进 行 ,其 产物 主要 在 花粉 萌发 和 花粉 管 生长 期 间 发 挥 作 用 《Mascarenhas 
1993)。 但 在 花粉 萌发 后 确实 也 有 新 的 mRNA 形成 。 
3. 花粉 管 生长 

花粉 管 的 生长 局 限于 顶端 区 域 , 在 花粉 管 硕 端 有 有 大量 的 惟 泡 和 细胞 骨 哥 系统 。 而 在 花粉 管 的 非 
生长 区 域 含 丰富 的 线粒体 .高 尔 基 体内 质 网 等 。 随 花粉 管 生长 ,不 断 合成 花粉 稼 壁 , 花粉 营养 细 肪 的 
重要 作用 就 中 合成 胞 壁 物 质 并 组 装 花粉 管 细胞 壁 ， 花 粉 管 中 的 胞 质 环流 异常 活跃 ,显然 和 花粉 管 生 
长 时 的 代谢 和 物质 送 输 有 关 。 

粉 管 生 长 过 程 中 ,与 位 于 花柱 内 部 的 传递 组 织 相互 作用 进一步 识别 ,花柱 传递 组 织 中 的 一 些 类 

似 动物 玻 连 蛋 吉 (vitronectin) 的 蛋白 质 分 子 可 能 协助 花粉 管 生长 ,花柱 也 为 花粉 管 生长 提供 营养 ， 

生长 的 花粉 管 如 何 准确 地 经 胚珠 的 珠 孔 进入 胚 襄 ”目前 的 研究 结果 表明 ,花粉 管 的 生长 表现 出 
臣 化 性 , 峻 巷 的 结构 和 化 学 信和 号 物质 为 花粉 管 的 生长 定向 ,如 Ca 对 花粉 管 的 萌发 和 生长 都 有 刺激 作 
用 ,生长 素 、-- 些 低 分 子 质 量 的 蛋白 质 和 黄酮 醇 等 郁 有 助 于 花粉 管 的 生长 。 


(二 ) 受 精 
































1. 双 受 精 
受精 作用 (fertilization) 指 植物 的 卵细胞 与 精细 胞 相互 融合 的 过 程 。 被 子 植 物 成 熟 肘 砷 中 含 一 个 


饰 细胞 ,两 个 助 细胞 三 个 反 足 细胞 及 一 个 含 两 个 极 核 的 中 央 细 胞 (图 17-5)。 多 数 植 物 沿 花柱 生长 的 
花粉 答 从 胚 囊 珠 孔 端 进 人 两 个 助 细胞 之 一 ,这 个 接受 性 助 细胞 在 花粉 管 到 达 之 前 退化 ,释放 出 Ce” 等 
信号 物质 。 从 花粉 管 尖 端 释放 出 的 一 个 精子 与 卵细胞 融合 ,形成 合子 ,发 育成 胚 ; 别 一 个 精子 与 极 核 
柄 合 后 发 育成 胚乳 。 完 成 双 受 精 过 程 。 此 后 胚 赛 中 的 其 他 细胞 解体 。 
2， 受 精 过 程 中 雌 吏 的 生理 生化 变化 

在 受精 过 程 中 , 腑 珠 与 子 房 发 生 了 剧烈 的 变化 ,影响 玫 个 植物 体 的 代谢 。 首 先 表现 为 呼吸 速率 提 
商 ; 如 神 花 受精 时 的 呼吸 速率 比 开花 当天 高 2 倍 : 一 些 植物 受精 的 子 房 出 现 呼吸 高 峰 , 同 时 呼吸 商 也 
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图 17-3 胚珠 的 发 生 和 有 凸 礁 结构 的 示 全 图 ( 许 智 安 和 刘 春 肯 ”1998) 
熏 一 了 胚珠 的 发 言 ， 图 示 倒 生 胚珠 的 不 同 发 育 时 期 。4。 胚珠 蛛 基 的 发 牛 :此 时 的 胚珠 其 有 单 -的 天 





拖 子 苇 细 胞 。 玉 内 . 腾 寝 的 发 生 。 





太 移 子 母 细胞 进行 第 一 次 分 发 . 六 三 数 分 型 后 的 肝 珠 。 位 十 合 


点 端的 有 功能 大 孢子 开始 胶 太 , 诛 筷 端的 非 功 能 性 大 殷 子 退化 。 人 史记 了 发 生 后 的 肛 坟 。 成 熟 的 及 
于 富有 7 个 细胞 和 $3 个 细胞 核 。 已 及 襄 的 结 愧 。 钱 细胞 和 助 细胞 组 成 的 所 谓 山 器 位 杆 珠 筷 端 , 花 
粉 管 岂 珠 孔 进 估 胚 毒 .三 个 反 足 细胞 位 于 合 点 端 . 吊 细胞 与 助 红 胸 为 近邻 ,所 从 昆 让 于 后 者 之 间 。 





生 民 素 含 重 ( 弯 有 曲 麻 /花柱 } 
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图 17-6 烟草 授粉 后 不 同时 间 峻 划 组 织 
各 部 分 生长 素 会 量 的 变化 ‘章宗 器 和 匡 
相 钰 1980) 


有 上 升 的 趋势 ,反映 了 物质 代谢 的 变化 ， 受 精 后 细胞 中 的 各 种 
细胞 嚣 数量 增加 ,并 进行 重新 分 布 .大 量 造 粉 体 和 线粒体 围绕 核 
排列 ,多 亭 核 糖 体 和 高 尔 某 赛 泡 增多 , 壁 物质 合成 王 盛 。 

授粉 受精 过 程 中 ,上 峻 花 和 牛 长 素 合 量 显著 增加 峙 发 生动 态 灾 
化 (图 17-6) ,- -方面 化 粉 带 人 了 大 量 牛 区 素 , 回 时 , 随 花 粉 管 萌 
发 ,雌蕊 组 织 中 生长 素 含 量 顺 序 增 加 。 子 房 中 的 植 特 激 素 含量 
变化 ,如 生 氏 素 和 细胞 分 烈 泰 会 最 增加 ,刺激 了 细胞 分 裂 和 人 牛 
长 。 这 时 子 房 成 为 帝 争 力 很 强 的 库 ,整个 植物 的 生长 中 心 转移 
到 种 子 和 黑 实 ;大量 营养 物质 运 入 , 子 房 迅 速 膨大 ， 
3, 自 变 不 亲 和 性 的 分 子 基础 

许多 植物 的 花粉 落 在 同 花 的 峻 此 柱 半 上 不 能 成 功 地 受精 ， 
表现 白 交 不 亲 和 性 (self-incompatibility)。 除 了 位 置 , 形 态 和 | 时 
间 上 的 障碍 外 , 亲 和 性 的 分 子 基 础 是 花粉 种 柱头 以 S$ 等 位 基因 





产生 的 特异 蛋白 的 识别 作用 ,S 基因 的 表达 产物 多 为 糖 蛋 白 。 在 开花 前 后 的 特定 时 间 表 达 。 当 花粉 与 
肉 蕊 中 表达 的 S 等 位 基因 相同 时 ,就 发 生 自 交 不 亲 和 反 应 。 
自 交 不 亲 和 性 可 分 为 孢子 体型 各 配子 体型 两 类 . 抱 子 体型 白人 交 不 灯 和 性 的 识别 一 般 在 柱头 表面 








进行 , 即 首 过 花粉 外 壁 蛋 白 与 柱头 表 膜 蛋白 的 交流 信息 而 识别 ，S 基因 在 柱头 乳 突 细 胞 表达 糖 蛋 白 ， 
表现 在 花粉 管 不 能 穿 透 柱头 乳 突 细 胞 的 角质 层 , 通 常 十 字 化 科 . 菊 科 等 一 核 花粉 和 于 型 柱头 的 析 物 属 
这 一 类 ,配子 体型 自 交 不 亲 和 性 ,一般 产 生 双核 化 粉 和 课 润 型 柱头 的 植物 如 茄 科 ,蔷薇 科 . 白 合 科 植 物 
及 三 核 花粉 中 的 了 本 科 植 物 属 这 一 类 ,其 S 基 因 表 达 的 糖 熏 白 在 花柱 中 ,花粉 萌发 和 生长 进入 花柱 ， 
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在 花柱 组 织 内 挫 抑 制 生长 。 最近 的 研究 证 明 , 某 些 植 物 的 配子 体 S 基因 的 糖 蛋白 有 核酸 复活 性 , 称 今 
RNAase, 可 抑制 日 体 花 粉 的 年 长 。 因 此 , 自 交 不 订 和 系统 在 柱头 细胞 中 或 在 花粉 管 中 产 生 腾 有 捷 质 , 阻 
碍 化 粉 管 进入 花 性 或 继续 生长 ,不 能 到 达 胚 吉 而 完成 受精 。 

可 采取 适当 的 办 法 来 元 服 植物 的 不 六 和 性 。 通 过 增加 染色 体 倍 性 ,如 人 上 将 自 交 不 亲 和 的 二 倍 
体 诱导 得 到 四 倍 体 , 常 可 表现 请 交 洒 和 。 常 采用 的 雯 期 授粉 于 利用 上 峻 若 玫 成 熟 或 吉 老 时 ,它们 的 不 育 
基因 尚 木 定型 或 不 订 利 成 分 减弱 来 克服 不 亲 和 障 三 。 高 漫 或 射线 处 理 以 友 用 生长 物质 也 可 部 分 克服 
日 交 不 灯 和 性 反应 。 目 前 绞 多 采 几 离 体 培养 ,细胞 杂交 或 原生 质 体 融 合 等 技术 得 到 种 疗 或 属 间 杂 交 
种 。 











(三 ) 影响 授粉 受精 过 程 的 因素 

授粉 受精 过 程 是 植物 发 育 的 一 个 极其 重要 的 环节 ,内 部 和 环境 条 件 对 这 个 过 程 的 影响 直接 关系 
到 植物 种 的 延续 以 及 作物 的 产量 和 质量 . 

糖 是 花粉 明 发 时 的 渗透 调节 物质 ,也 是 花粉 管 牛 长 的 物质 .能量 来 源 。 在 花粉 和 柱头 上 都 有 葵 粮 
调 洲 渗透 势 ,使 萌发 的 花粉 能 正 党 生长。 花粉 在 纯 水 中 前 发 后 即 破裂 ,因此 多 雨 的 气候 影响 授粉 而 造 

花粉 中 含 较 高 的 碘 , 融 和 糖 形 成 复合 物 , 有 利于 花粉 对 糖 的 吸收 ; 硼 还 参与 果 胶 物质 的 合成 ,促进 
此 粉 管 生 长 时 管 壁 的 建造 。 所 以 , 硼 对 世 粉 的 萌发 和 和 龙 粉 管 生 长 部 有 促进 作用 ,植物 缺 硼 时 , 常 出 现 
花 而 不 实 的 现象 , 即 因为 不 能 正常 授粉 受精 。 在 油菜 等 作物 或 果树 的 生产 中 ,注意 花期 喷 施 碘 酸 ,对 
提高 产量 和 坐果 率 十 分 有 效 。 

适 于 开花 的 温度 ,一般 也 是 花粉 萌发 和 花粉 管 寺 长 的 适宜 次 度 ,一 般 在 20 一 30 忆 。 夏 季 开 花 的 植 
物 比 秋季 开花 的 植物 最 适 温度 高 。 华 果 春 天 开花 时 ,如 遇 零 下 低温 ,花粉 和 胚 赛 都 发 育 不 好 而 不 能 正 
常 授粉 受精 。 

花粉 的 萌发 和 花粉 管 生 长 对 pH 也 非常 敏感 ,不 同 植物 或 不 同 品种 的 最 适 pH 不 同 ,多 数 植物 在 
较 大 的 pH 范围 内 表现 为 钟 形 曲 线 ,少数 彬 物 , 如 革 董 属 花粉 只 在 pH6. 5 时 才能 萌发 。 

一 般 落 在 柱头 上 的 花粉 密度 越 大 ,花粉 萌发 比例 越 高 ,化 粉 管 生长 也 较 快 ,这 种 现象 叫 蓄 粉 萌发 
的 集体 效应 (population effecl)。 这 显然 与 花粉 粒 产生 的 某 些 物质 促进 萌发 和 生长 有 关 。 


第 三 节 种 子 的 发 育 和 成 熟 


植 狗 受精 后 ,受精 卵 发 育成 且 , 贞 珠 发 育成 种 子 , 子 房 形 成 果实 。 种 子 的 发 育 包 括 合子 分 裂 形 成 
一 个 完整 胚 , 大 量 营养 物质 在 种 子 中 转化 税 崇 的 过 程 ,种 子 发 育 受 一 系列 基因 控制 ,发 生 了 剧烈 的 生 
理 生 化 变化 。 种 子 发 育 是 否 正 常 , 决 定 了 植物 下 一 代 的 发 育 , 也 决定 了 作物 的 产量 和 品质 。 


一 、 种 子 发 育 过 程 中 的 生理 生化 变化 
(一 ) 种 子 代 谢 和 贮藏 物质 积累 








1, 碳水 化 合 物 
小 麦 . 水 稻 . 玉 米 等 用 谷类 种 于 和 更 豆 ,性 辟 、 某 豆 等 豆 类 种 子 以 贮藏 淀粉 为 主 , 通 常 称 为 淀粉 种 


子 。 在 这 类 种 子 发 育 过 束 中 ,首先 厦大 量 的 糖 从 叶片 运 入 种 子 , 随 淀粉 磷酸 化 酶 .Q 酶 等 催化 淀粉 合 
成 的 酶 活性 提高 ,可 溶 人 性 糖 向 淀粉 转化 ,积累 在 胚乳 中 (图 17-7)。 才 谷类 种 子 在 乳 熟 和 糊 熟 期 淀粉 积 
累 最 快 , 干 重 迅速 增加 ,与 淀粉 合成 相关 的 一 重要 酶 是 淀粉 克 酸 化 酶 。 
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图 17-7?7 小 玫 开 花 后 主要 物质 的 变化 (章宗 果 和 吴 相 钛 ”1980) 
站 以 于 重 六 表示 , 才 明 省 粉 的 增加 是 点 糖 的 消耗 为 基础 的 。 下 以 每 个 胜 乳 的 毫克 数 去 示 ,表明 蔗糖 的 绝对 含量 并 没有 减少 ， 
还 原 末 的 量 也 变化 不 大 。 旺 热 , 淀 粉 和 和 蛋白质 的 积累 是 消耗 了 由 叶 中 转运 来 的 精 类 ,而 不是 咏 经 存在 的 精 类 。 注 意 两 图 中 淀 








2. 脂肪 


粉 的 数值 均 用 右边 的 雏 举 标 。 


大 豆 ,花生 ,油菜 ,向日葵 等 种 子 中 脂肪 合 量 很 高 , 称 为 脂肪 种 子 , 或 通常 所 涪 的 油料 种 子 。 这 类 
神子 发 育 初期 ,同样 积累 碳水 化 合 物 ,但 伴随 种 子 重量 增加 , 磋 水 化 合 物 向 脂肪 转化 (图 17-8)， 脂 肪 
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图 17-8 油菜 种 子 成 熟 讨 程 中 牺 质 的 变化 
《 曹 宗 趴 和 吴 相 钰 ”1980 ) 
1. 禧 性 情 !2， 淀 料 :3. 十 粒 重 ;4， 合 氨 物 质 ; 
5. 粗 脂 肪 ， 


种 子 代谢 的 另 一 个 特点 是 ,在 种 于 成 熟 初 期 , 先 合 成 饱和 脂 
肪 酸 , 而 后 在 去 饱和 紫 作 用 下 ,转化 为 不 饱和 脂肪酸 ,所 以 油 
料 植 物种 子 提取 的 脂肪 中 主要 含 不 饱和 脂肪 酸 。 
3， 和 蛋白质 

许多 植物 的 种 子 都 含 丰富 的 蛋白 质 ,大豆 等 豆 科 植物 的 
种 子 主 上 素 凡 内 和 蛋白 质 ,可 称 为 蛋白 奈 种 子 。 种 子 发 育 过 程 
中 ,从 叶片 运 来 的 氨基 酸 和 酰胺 运 至 蔷 果 的 芋 皮 , 先 合成 化 
白质 ,暂时 贮存 ,以 后 被 分 解 成 为 酰胺 , 运 入 种 子 后 再 合成 佛 
白质 。 
4. 非 丁 

由 叶片 运 人 种 子 的 糖 常 是 与 磷酸 结合 的 , 当 糖 转化 为 淀 
粉 时 脱 下 砍 酸 , 游 离 的 磷酸 不 利于 淀粉 合成 ,在 种 子 中 通过 
与 肌 醉 和 和 暂 , 镁 结 台 形成 肌 醇 六 磷酸 钙 镁 [ 即 非 丁 (phytiny] 
来 转化 游离 的 磷酸 。 水 稻 种 子 成 用 时 ,80 多 的 无 机 傍 以 非 丁 
形式 贮 于 糊 粉 层 , 种 子 莫 发 时 , 非 丁 分 解 , 宏 放出 购 、 钙 和 镁 ， 
殿 幼 昔 生 长 之 用 。 有 认为 非 了 是 禾 谷类 等 淀粉 种 子 中 克 酸 








的 贮备 库 与 供应 源 ,是 植物 对 磷酸 合 量 的 一 种 自动 调节 ， 


$5. 种 子 含 水 量 的 变化 


种 子 生长 达 最 大 后 ,含水 量 亚 渐 降低 而 趋 于 成 熟 , 此 时 种 子 的 鲜 重 降低 ,下 重 基本 稳定 ,这 是 种 子 
的 成 熟 脱 水 。 这 个 过 程 对 于 种 子 完成 生活 史 是 必需 的 , 低 含 水 量 有 利于 种 子 喧 藏 ,抵御 晋 劣 环境 ,使 
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种 子 得 以 较 长 时 间 的 存活 ,确保 种 系 繁衍 ， 
《二 ) 内 源 激素 的 动态 变化 

种 子 成 熟 受 多 种 激素 的 调节 控制 ,种 子 中 内 汰 激 素 的 含量 随 种 子 发 育 而 动态 变化 。 和 如 小 麦 ,受精 
前 其 是 珠 中 细胞 分 裂 素 售 量 极 低 , 而 在 受精 末期 增加 到 最 高 后 即 下 降 ; 受 精 后 籽粒 开始 生长 时 ,GA 迅 
速 增加 ,在 第 3 周 达 到 高 峰 , 然 后 下 降 ; 在 籽粒 膨大 时 IAA 会 量 增加 , 当 交 粒 鲜 重 达 最 大 时 ,1AA 含量 
也 景 高 ,但 籽粒 成 熟 时 几乎 测 不 到 活性 了 ;种 子 发 育 过 程 中 ,ABA 含量 也 大 大 增加 。 内 源 激素 的 顺序 
变化 对 种 子 的 发 育 有 其 特殊 功能 ,首先 出 现 的 细胞 分 裂 素 ,可 能 调节 籽粒 形态 建成 的 细胞 分 裂 过 程 ， 
其 次 增加 的 GA 和 IAA 参与 调节 有 机 物 向 籽粒 的 运输 与 积累 ,ABA 与 种 子 中 物质 转化 及 脱水 干燥 进 
人 休眠 有 关 。 


二 、 种 子 发 育 的 基因 控制 
(一 ) 种 子 凡 藏 重唱 基因 表达 


种 子 发 育 的 特点 之 一 是 大 量 合成 和 积累 贮藏 蛋白 ,在 种 子 萌发 时 迅速 分 解 ,为 幼苗 生长 提供 养 
料 , 并 对 种 子 起 保护 作用 。 种 子 发 育 过 程 中 ,贮藏 蛋白 的 基因 大 量 地 在 种 子 发育 的 特定 时 间 及 部 位 表 
达 。 许 多 作物 的 种 子 贮藏 蛋白 的 基因 被 克隆 成 功 。 多 数 种 子 贮 藏 蛋白 是 多 基因 家 族 编码 的 ,如 玉米 
有 20 多 种 醉 溶 蛋白 ,其 编码 基因 多 达 75 个 ;油菜 的 2S 水 溶性 蛋白 的 基因 数 约 2 一 5 个 ,这 使 得 同一 
种 子 中 存在 不 同 的 蛋白 异 构 体 。 

植物 激素 ABA 在 转录 水 平 上 促进 许多 种 子 贮藏 蛋白 的 基因 表达 ,如 大 豆 的 豆 球 蛋白 .油菜 的 水 
溶 蛋白 vapin、 去 扁豆 的 云 氓 豆 蛋 白 、 小 麦 的 麦 昧 凝集 素 、 玉 米 的 15kDa 富 舍 甘氨酸 蛋 铂 等 。 

矿质 营养 也 影响 种 子 贮藏 蛋白 基因 表达 。 特 别 是 殉 , 缺 硫 时 ,种 子 中 含 硫 的 贮藏 蛋白 大 大 减少 。 
甲 硫 氨 酸 的 含量 在 很 大 程度 上 影响 种 子 贮 藏 蛋白 基因 的 表达 。 一 方面 ,高 含量 的 甲 令 氨 酸 刺激 富 仿 
甲 硫 氮 酸 蛋白 质 mRNA 的 翻译 ,使 其 较 稳定 而 不 被 降解 ; 另 一 方面 , 甲 梳 氨 酸 抑制 含 磅 贫乏 的 种 子 迪 
藏 蛋白 基因 的 转录 。 所 以 , 甲 硫 氨 酸 含量 对 种 子 不 同 蛋白 的 积累 起 到 平衡 的 作用 。 可 利用 基因 工程 
提高 种 子 甲 硫 所 酸 含量 , 面 间接 地 提高 了 转基因 植物 种 子 中 富 含 磅 蛋白 的 比例 ,这 也 许 是 提高 种 子 仿 
硫 氨 基 酸 含量 以 提高 其 营养 价值 的 有 效 途 径 。 

当 种 子 发 育 至 成 熟 干燥 的 最 后 阶段 ,干燥 信号 如 一 个 “开关 ”, 种 子 发 育 过 程 中 的 蛋白 质 基 因 表 
达 , 贮 藏 蛋白 停止 合成 ,而 打开 种 子 昔 发 所 需 的 基因 的 开关 。 


(二 ) 与 种 子 生理 相关 基因 的 表达 


除了 贮藏 恒 白 基 因 外 ,在 种 子 发 育 中 、 央 期 还 有 一 些 具 特殊 生理 功能 的 借 白 质 基因 表达 。 这 类 基 
因 的 产物 是 种 子 胚胎 发 育 后 期 高 丰 度 表达 的 蛋白 质 (late embryogenesis-abundant proteins)， 简称 
Lea 蛋白 。 这 类 蛋白 在 胚 发 育 后 期 含量 很 高 ,但 在 种 子 萌发 早期 迅速 消失 。Lea 蛋白 是 高 亲 水 性 的 可 
溶性 蛋白 ,有 高 度 的 热 稳 定性 。 人 们 将 已 鉴定 出 的 Lea 蛋白 基因 分 为 三 组 :小 麦 . 玉 米 等 的 Em 基因 ， 
水 稻 的 RAB 基因 和 大 麦 的 Dehydrin 基因 ; 胡 草 下 的 De 和 De8 基因 、 大 麦 的 PHYaz 基因 及 玉米 的 
MLG3 基因 这 些 基 因 编 码 的 蛋白 质 在 种 子 发 育 的 中 .后 期 可 能 起 很 重要 的 作用 :首先 ,由 于 这 些 蛋 
白质 富 含 不 带电 荷 的 氨基 酸 ,并 且 具 高 度 热 稳 定性 ,所 以 可 保护 细胞 的 结构 和 代谢 ,参与 种 子 抗 脱水 
过 程 ,使 种 子 在 后 期 脱水 时 不 致 受到 破坏 ;在 这 一 时 期 ,种 子 中 积累 渗透 调节 物质 ,有 认为 Lea 蛋白 可 
作为 渗 调 物质 的 调节 蛋白 。 其 次 ,研究 表明 某 些 Lea 蛋白 带 有 正 电 荷 的 保守 区 域 可 以 和 核酸 结合 , 调 


节 基 因 表达 和 发 育 事件 。 随 着 对 Lea 蛋白 基因 表达 研究 的 深入 ,推测 这 类 和 蛋白质 中 有 和 种 子 休眠 直 
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接 相 关 的 蛋品, 进步 发 现 并 研究 这 些 重 白 ,将 有 助 二 研究 种 子 成 熟 和 休眠 的 分 子 机 理 。 
第 四 节 果实 的 发 育 和 成 熟 


泉 实 生长 停止 后 ,发 生 :系列 生理 生化 变化 , 包 插 色 . 香 . 味 的 形成 和 感度 变化 ,达到 可 食 状 态 , 这 
个 过 程 即 果实 的 发 育 和 成 熟 (fruit development and ripening)。 果 实 成 熟 有 利于 种 子 的 传播 ,种族 得 
以 繁衍 。 果 实 的 成 熟 也 决定 了 作为 食品 的 水 果 和 蔬菜 的 质量 和 商品 价值 。 因 此 ,对 果实 成 熟 的 研究 . 
生产 实践 上 对 果实 成 熟 的 调控 ,不 仅 对 认识 成 熟 的 本 质 有 重要 的 再 沦 意义 ,而 甘 对 果实 和 蔬菜 的 采 
收 . 运 输 、. 喧 藏 保鲜 .加 工 和 销售 都 非常 重要 。 


一 、 果 实 的 发 育 
(一 ) 果实 的 生长 


果实 的 生长 与 植株 的 生长 大 周期 一 样 , 表 更 出 * 慢 - 快 - 盆 ?的 特点 , 呈 典 型 的 S 形 曲 线 ， 但 是 ,不 
同 植 物 果实 的 生长 特点 不 同 ,如 和 巢 、 革 果 , 香 蕉 . 荡 茵 .草莓 . 番 衣 ,前 子 等 植物 的 果实 的 生长 积 量 只 吧 
单 S 形 曲线 ;而 桃 , 李 , 禁 、 概 桃 等 的 果实 有 两 个 迅速 生长 的 时 期 ,其 生长 曲线 呈 双 S 形 ， 

果实 的 生长 受 各 种 内 源 激素 的 调节 ,生长 素 、 细 胞 分 效 素 和 赤 霍 康 在 果实 生长 及 期 起 促进 果实 脱 
大 生长 的 作用 ,特别 基 生 长 内 起 关键 作用 。 在 内 间 常 能 看 到 一 边 膨大 的 畏 形 果实 ,发 现在 不 膨大 的 一 
侧 种 子 发 育 不 好 , 幼 嫩 种 子 定 含 生长 素 , 促 进 果实 的 发 育 。 草 薄 是 由 花 托 发 育 而 成 的 假 果 ; 共 上 生长 
瘦 昌 ,每 个 瘦 果 中 有 一 粒 种 子 , 其 中 富 含 生长 素 , 去 掉 瘦 果 则 花 托 不 能 发 育 膨 大 ,但 如 在 去 掉 瘦 黑 后 用 
生长 素 处 理 , 则 花 托 可 继续 生长 膨大 ,可 见 果 实 的 膨大 高 不 开 生 长 素 。 

《二 ) 无 融合 生殖 与 单 性 结实 

果实 的 生长 与 种 子 有 关 , 大 多 数 情 况 下 ,如 果 不 受 精 , 子 房 不 会 膨大 而 形成 果实 。 但 有 些 植物 的 
孵 不 经 受精 作用 也 可 直接 发 育成 胚 , 或 由 胚珠 内 的 反 足 细胞 、 助 细胞 等 发 育成 及 , 形 成 种 子 , 产 生 有 籽 
果实 ,这 叫 无 融合 生殖 (apomixis) 。 

另 一 种 情况 是 ,植物 不 经 受精 作用 ,但 子 房 膨大 形成 无 籽 果 实 , 这 种 现象 叫 单 性 结实 《parthen- 
carpy)。 有 些 植物 是 天 然 的 单 性 结实 ,如 无 籽 的 香花 ,柑橘 、 葡 萄 等 ,是 由 于 发 生 了 突变 而 形成 的 ,以 后 
经 人 工 无 性 繁殖 形成 无 籽 的 品种 。 这 些 品种 的 子 房 中 生长 素 含 量 较 有 籽 的 品种 高 ,在 开花 之 前 积累 
大 量 生长 素 , 使 子 房 不 经 受精 作用 而 膨大 。 无 籽 果 实 也 可 由 于 调度 或 光照 等 环境 因子 的 刺激 形成 ,用 
生长 物质 处 理 也 能 有 效 地 诱发 单 性 结实 。 如 常用 低 浓度 的 2,4-D 或 赤 霉 素 处 理 番茄 ,得 到 无 籽 有 果实 。 

二 、 果 实 成 熟 过 程 中 的 生理 生化 变化 
(一 ) 呼吸 牙 变 

随 着 果实 的 成 熟 进程 . 某 些 果实 的 呼吸 速率 最 初 降低 ,至 成 熟 末 期 突然 升 高 而 后 下 降 , 这 种 现象 
称 果实 的 呼吸 既 变 (respiratory climaeteric)。 呼 吸 跃 变 的 出 现 标 志 着 果实 达到 成 熟 可 食 的 程度 ,也 意 
味 着 果实 即将 进入 衰老 , 犁 . 音 蕴 、 尔 痕 等 果实 在 成 熟 过 程 中 出 现 明显 的 呼吸 高 蜂 , 呼 吸 速 率 可 增加 
若干 悦 , 这 类 果实 称 为 路 这 型 果实 。 而 如 草 葛 . 柑 桥 、 葡 萄 等 果实 在 成 熟 期 间 没 有 明显 的 呼吸 趴 变 ,为 
非 唉 党 型 果实 ( 表 17-5)。 

昨 吸 坚 变 的 产 牛 ,可 能 是 因为 果实 发 育 过 程 中 ,积累 了 大 量 物 质 , 糖 酝 解 速度 可 快 ,产生 较 多 呼吸 
头 物 ;在 果实 发 育 的 一 定 阶 段 ,水 解 酶 与 呼吸 酶 活性 提高 , 番 荔 果实 的 苯 果 酸 脱羧 醉 活性 在 转 红 期 明 
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表 17-5 常见 的 跃 变 型 果实 和 非 蹊 变型 果实 














唉 变型 果实 非 四 变 并 果实 皮 灾 型 果 泣 莫 既 变型 困 实 
某 果 tMaias Sylvestris) 樱桃 CPranss etnm} 上 世 遇 Mang fera 本 加 蕉 区 (Ananas Comosmus y 
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显 升 高 ,使 鞋 果 酸 脱羧 而 产生 较 多 COs ;线粒体 氧化 倒 酸 化 活性 提高 :检测 到 果实 的 抗 氰 呼吸 增加 ,可 
起 到 对 细胞 色素 氧化 链 分 流 的 作用 ,这 是 维持 果实 代谢 的 一 种 调节 机 制 ， 
最 主 贤 的 原因 是 内 源 乙烯 含量 增加 (图 17-92， 
有 些 果 实在 呼吸 上 升 前 出 现 乙 燃 高 峰 , 有 些 果实 的 
乙烯 产生 与 呼吸 同步 上 升 。 许多 证 据说 明 乙 烯 是 
促进 果实 成 熟 的 激素 :在 果实 中 乙烯 含量 的 增加 和 
呼吸 速率 上 升 的 时 间 进 程 一 致 ;用 外 源 乙 烯 处 理 可 
诱导 和 加 速 果实 成 熟 ;用 碱 压 釉 气 等 方法 除去 果实 
中 的 乙 湛 则 推迟 成 熟 ;乙烯 千 物 合成 的 抑制 剂 和 乙 
烯 作用 的 持 抗 剂 都 可 抽 制 或 熟 ;乙烯 对 非 跃 变型 果 
实 也 有 促进 成 熟 和 衰老 的 作用 。 夏 变 再 果实 有 明 
显 的 乙烯 大 量 产生 , 非 丰 变型 果实 的 内 源 乙 烯 水 平 
- 直 维 持 在 很 低 的 水 平 ( 表 17-6)。 凤 变 型 果实 和 
非 唉 变型 果实 的 重要 区 别 在 于 它们 乙烯 生成 的 特 
性 和 对 乙烯 的 反应 不 同 , 妖 变型 时 实 中 存在 两 个 乙烯 生成 和 调节 系统 ,其 中 系统 工 负 责 跃 蛮 前 果实 中 
低速 率 的 基础 乙烯 的 生成 ;系统 工人 负责 跃 变 时 乙烯 自我 仙 化 的 大 量 生成 。 非 路 变型 果实 乙烯 生成 束 
率 较 低 ,整个 成 熟 过 程 中 只 有 系统 I 乙烯 生成 。 但 是 ,外 用 乙烯 对 非 牙 变型 果实 同样 具有 促进 成 熟 、 
衰老 的 作用 。 果 实 对 乙烯 的 敏感 性 也 随 果 实 的 发 育 而 提高 。 
表 17-6 某 些 果实 内 源 乙 燃 水 平 /{he / g)( 陆 定 志 等 1997) 








出 乙 志 或 ml COwtkg*h) 





图 17-9 多 梨 果 实 的 呼吸 和 乙烯 产生 【〔 陆 定 志 等 1997) 














果 实 腾 变 型 果实 非 耻 变 型 果实 

皮 变 前 乙烯 水 平 紧 变 后 乙 燃 水 平 果 实 乙 妊 水 半 
钝 巢 0.1 300 一 700 珊 ” 购 0, 04~—0. 12 
得 区 0.1 生 D 柠 柑 D. I~0, 17 
革 果 0. 02 100 中 国 厨 栖 D0, 014--0. 028 
杰 D0. 02 42 前 昔 0 O01~-0. ] 





(二 ) 果实 成 熟 过 程 中 的 物质 转化 


果实 在 生长 膨大 过 程 中 发 生 一 系列 生理 生化 变化 (图 17-10)。 从 叶片 运 和 的 糖 多 转化 为 淀粉 风 - 
于 果肉 细胞 中 ,所 以 , 幼 果 并 无 甜 味 , 随 着 果实 成 熟 ,淀粉 酶 ,转化 酶 . 苏 糖 合成 酶 活性 提高 ,淀粉 水 解 
转化 成 可 溶性 的 葡萄 糖 .果糖 . 苯 精 等 积累 在 液 泡 中 ,果实 逐渐 变 甜 。 同 时 ,柠檬 酸 、. 苹 果 酸 ,酒石酸 等 
有 机 酸 转化 为 糖 ,使 果实 的 酸味 降低 。 某 些 未 成熟 果 实 由 于 单 ' 等 物质 的 存在 而 有 涩 味 , 有 果实 成 熟 期 
间 , 在 过 氧化 酶 的 催化 下 被 氧化 或 形成 不 溶性 物质 ,果实 深 味 消失 。 果 实 成 熟 过 程 中 , 酶 偿 化 形成 各 
种 酷 类 或 醛 类 等 芳香 物质 ,使 果实 具有 上 其 特 吻 的 香味 ,如 香 熙 主要 合 乙 酸 成 醋 , 而 柑橘 含 柠檬 醋 。 末 
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图 17-10 菠 莫 果实 发 育 期 间 生 再 生化 变化 〔 陆 定 志 等 ”1997) 


皮 中 含 叶 绿 内 .类 胡 昔 卜 素 和 花色 素 三 类 色素 。 果 实 成 熟 之 前 ,由 于 存在 大 量 叶绿素 , 黑 皮 呈 绿 色 , 随 
着 果实 发 育 , 叶 绿 素 降 解 大 于 合成 ,之 渐 减 少 ,类 胡 草 卜 素 合成 积累 增加 ,果皮 哇 现 黄色 和 橙色 。 果 实 
长 大 之 后 ,在 阳光 照射 和 较 大 的 有 昼夜 温差 下 ,花色 素 的 合成 加 蝇 , 便 得 果实 向 阳 部 分 更 加 红润 鲜艳 。 
经 过 这 样 一 些 变 化 ,果实 的 色香 昧 达到 成 熟 状 态 。 











[mm |] (三 ) 细胞 壁 水 解 酶 和 果实 软化 
光 拉 的 中 质 人 通常 未 成 熟 果实 很 硬 ,因为 细 胸 的 初生 壁 中 含 大 量 不 深 子 


水 的 原 果 胶 。 在 果实 发 育 过 程 中 ,多 聚 半 乳 糖 酝 酸 酶 (PG) 基 六 

PG 人 素 和 全。 表达 加 强 , 酶 活性 提高 ， 许 多 证 据 表明 ,PG 主要 负责 催化 果 胶 
/ \、_/ 降解 ,果肉 细 殉 壁 中 层 分 开 : 体 外 离 体 细胞 壁 内 PG 催化 果 胶 降 
解 ;PG 的 水 平 与 果实 软化 程度 相关 ;缺乏 PG 的 番茄 突变 体 果 

















Pie 实 不 软化 。 同 时 ,纤维 素 酶 活路 ,使 纤维 案 链 部 分 降解 , 其 他 如 
甘 霆 糖 酶 .糖苷 院 . 木 葡 聚 糖 酶 . 半 乳 糖 此 上 酶 等 都 参与 细胞 壁 的 
一 名和 水 解 ,使 果实 变 软 。 图 17-11 概括 了 果实 成 熟 过 程 中 细胞 壁 的 重 
半 马 糯 和 [或 ) . 
阿拉 伯 - 平 乳 糙 要 变化 ， 
易 受 PG 玫 市 的 、 
和 三 、 果 实 成 熟 的 调控 
完 部 果 突 角 有 (一 ) 果实 成 熟 的 基因 表达 
图 17-11 路 安 型 果实 成 执 讨 和 中 殉 避 严 篆 是 研究 果实 成 熟 的 典型 材料 ,从 番 痢 果实 中 分 离 提 取 
降解 ( 陆 定 志 等 1987) Poly (A)RNA, 证 明 果实 成 熟 过 程 中 ,mRNA 发 生 了 变化 ,一 些 


mRNA 消失 ,出 现 了 一 些 新 的 mRNA。 许 多 实验 室 在 果实 发 育 早 期 和 成 熟 启动 时 筛选 鉴定 了 与 成 熟 
有 关 的 基因 ,如 看 戎 的 PTOWS5 .PTOMW 、PTOMI3、PTOMB6 、 PTOW199 等 基因 在 成 熟 果 实 中 大 量 


+ 400 。 


表达 ,RNA 合成 基 增 加 。 

乙烯 是 启动 和 促进 果实 成 熟 的 激素 ,乙烯 合成 的 关键 酶 ,ACC 合成 酶 和 ACC 氧化 酶 都 由 多 基因 
家 族 编 碍 。 现 已 让 明 PTOMI3 为 ACC 氧化 酶 基因 , 低 水 平 乙烯 即 可 诱导 共 大 量 表达 。 用 上 反 义 RNA 
技术 获得 的 转基因 植株 , 乙 燃 生物 合成 大 天 降低 ,果实 不 能 正常 成 熟 。 

在 和 一 新 果实 中 ,PG 是 主要 的 胞 壁 水 解 复 之 一 ,PTOM 6 是 编码 PG 的 基因 。 研 究 表明 ,果实 成 熟 
过 程 中 ，PG 的 mRNA 大 幅度 增加 ,PG 的 活性 和 果实 成 熟 及 软 北 正 相 关 。 目 前 第 选 到 一 些 番 前 成 熟 
的 罕 变 体 , 如 成 熟 抑制 突变 体 rin(ripening inhibitor) 和 不 成 熟 的 突变 体 nor{nonripening) 等 。 其 PG 
酶 活性 降低 ,果实 不 软化 ,没有 呼吸 高 峰 , 果 实 不 能 正常 成 熟 。 一 种 永 椒 成 熟 突 变 体 Nr(Neverripe) 的 
PG 酶 和 番 闸 红 索 的 合成 减少 ,果实 软化 缓慢 ,保持 绿色 。 成 熟 突变 体 成 为 研究 果实 成 熟 的 基因 调 近 
和 激素 必用 的 好 材料 。 





























(二 ) 果实 成 熟 的 调控 


1， 基因 工程 

通过 基因 工程 技术 榨 制 有 关 成 熟 的 酶 的 基因 表达 ,已 经 有 了 很 大 的 进展 ,特别 是 对 番茄 的 转 基 
因 。 稍 茄 的 PG 反 义 转基因 果实 , 其 PG 的 mRNA 减少 ,PG 的 活性 明显 低 , 果 实 能 保持 相当 的 硬度 。 
如 将 AcCC 合成 酶 cDNA 的 反 义 系统 导 人 番茄 ,得 到 的 转基因 植物 的 乙烯 合成 被 抑制 了 99, 5 近 ,果实 
不 出 现 呼吸 高 峰 , 贮 存 3 一 4 个 月 也 不 变 红 变 软 , 用 乙烯 处 理 则 果实 成 熟 。 而 ACC 脱 氨 基 酶 基因 过 度 
表达 的 转基因 植物 ,可 将 ACC 大 量 转 变 为 - 丁 酮 酸 , 因 而 乙烯 的 生成 减少 了 90 唉 一 97 览 ,也 可 延长 
贮存 期 ,而且 果 实 的 表 型 和 品质 都 与 正常 果实 无 异 。 也 可 通过 导 人 3S- 腺 苷 甲 硫 所 酸 水 解 酶 基因 使 
SAM 水 解 ,从 而 降低 果实 中 的 ACC 和 乙烯 生成 。 其 他 还 有 通过 转基因 改变 果实 的 颜色 或 糖 的 含 基 
等 都 获得 了 成 功 。 
2， 激素 调节 

乙 忆 被 认为 是 成 熟 激素 ,一 般 情 况 下 , 主要 是 通过 控制 乙烯 来 调节 果实 的 成 熟 。 乙 烯 启 动 果 实 的 
成 热 决 定 于 乙 万 的 阔 值 浓度 .作用 的 时 间 和 果实 对 乙烯 的 敏感 性 。 不 同 的 果实 成 熟 的 乙烯 阔 值 浓度 
有 很 大 的 差异 ,如 世 果 只 需 0.01ppm; 而 课 需 0. 9ppm 比 前 者 高 90 倍 。 只 有 在 果实 停止 增 重 ,呼吸 速 
率 降低 后 , 才 对 乙烯 敏感 。Yang 认为 未 成 熟 果 实 对 乙烯 不 敏感 ,以 至 系统 [乙烯 不 能 诱导 果实 成 熟 。 
因此 在 应 用 乙烯 进行 果实 的 催 熟 处 理 时 ,要 注意 这 几 个 因素 。 可 用 乙 多 生物 合成 的 抑制 剂 或 作用 的 
抑制 剂 来 延迟 果实 的 成 熟 ， 

果实 成 熟 的 油 节 也 和 其 他 激素 相关 。ABA 可 促进 果实 成 熟 和 衰老 。 许 多 路 变 者 果实 在 成 热 期 
间 ,ABA 水 平 上 升 伴随 着 乙烯 的 妈 升 ,或 在 乙烯 水 平 上 升 之 前 ,ABA 水 平 上 升 ;而 对 于 非 牙 变型 果 
实 , 只 有 ABA 的 增加 而 没有 乙烯 的 增加 。 外 源 ABA 她 理 能 刺激 苹果 和 番茄 的 乙烯 生产 。ABA 可 能 
通过 乙烯 或 独立 于 乙 燃 而 发 挥 作用 ,其 对 果实 成 熟 的 调控 作用 值得 深入 研究 。 据 研究 ,生长 过 影响 果 
实 成 熟 的 启动 时 间 ,一 般 可 延缓 果实 的 成 熟 , 但 不 影响 果实 的 成 熟 程 度 。 细 胞 分 裂 素 不 影响 成 熟 起 始 
时 间 但 降低 成 熟 度 。GA 的 必用 和 细胞 分 裂 素 类 似 。 综 合 来 看 ,果实 成 熟 可 能 是 多 种 植物 内 源 激素 平 


衡 作 用 的 结果 。 
第 五 节 植物 的 千 老 
在 植物 个 体 发 育 的 一 定 阶段 ,细胞 、 器 官 乃至 整体 的 生理 活动 和 功能 逐渐 衰退 ,发 生 了 一 系列 不 
可 道 的 变化 , 豪 老 (senescence) 就 是 指导 致 植物 各 部 分 动能 不 可 送 衰 吕 的 过 程 。 衰老 种 老化 Caging) 


40] ， 


不 同 ,老化 指 植物 发 育 过 程 中 ,发 生 的 不 包括 死 让 的 那些 豪 垦 事件 ,如 种 子 凡 藏 过 程 中 生活 力 衰退 省 
变 , 发 芽 率 降低 等 。 

衰老 不 足 简单 的 被 咕 少 的 环境 因子 导致 的 被 动 的 钨 亡 或 坏 匈 ,而 是 植物 发 育 进 穆 中 自身 过 传 程 
序 控制 的 一 个 阶段 ,在 一 定 的 意义 上 讲 古 一 种 主动 控制 的 过 程 。 在 植物 发 育 的 一 定 和 阶段, 老 的 叶片 光 
合作 用 功能 下 降 进入 衰老 程序 ,将 物质 运 出 ,被 新 牛 的 器 官 符 利 用 ; 衰 花 也 是 一 种 对 环境 的 适应 , 宕 老 
的 程序 的 局 动 也 被 环境 因子 所 诱导 。 衰 老 是 不 可 避免 的 ,但 我 们 可 以 通过 对 引起 豪 老 的 原 内 中 找 出 














(一 ) 植物 娶 老 的 类 型 

一 般 将 植物 的 衰老 分 成 四 种 类 型 (图 17-12) ;中 幕 体 衰老 (overall senescence) ,许多 一 年 生 植物 ， 
包括 主要 的 农作物 ,如 小 麦 .天 米 ., 水 稻 . 大 豆 等 植物 ,即使 在 适宜 牛 长 的 条 件 下 , 随 着 果实 和 种 子 的 产 
牛 , 植 株 很 快 变 黄 豪 蕉 ;名 地 上 部 分 衰老 (top sencscenee) ,许多 草本 凶 年 生 植 物 利 灌木 ,每 年 的 一 定 
时 期 ,地 上 部 衰老 死亡 ,但 地 下 部 维持 生命 , 待 第 _- 年 重新 长 出 鞋 叶 ,开始 新 的 年 的 生长 ;加 脱落 各 
老 (deciduous senescence) ,落叶 树木 的 时 片 发 生 季 节 性 衰老 脱落 ;中 渐进 内 老 (progressive senes- 

cence) ,一 些 常 绿 树木 ,叶片 不 是 在 同一 时 期 品 老 脱落 ,而 是 分 批 轮换 的 衰老 脱落 ， 
除 叶 片 的 衰老 外 ,其 他 如 官 也 会 走 血 癌 老 ,如 




















| 2 植物 的 根系 ,实际 上 是 边 牛 长 边 误 老 ,尤其 是 根 毛 
NS 只 有 很 短 的 寿命 。 多 年 牛 植物 根系 可 生存 多 年 .但 
“Le 也 在 不 断 衰老 更 新 , 当 整 个 根系 走向 衰老 时 , 整 株 

S 植物 势必 会 吝 老 至 死亡 。 花 的 寿命 长 短 随 植物 而 


有 很 大 的 差异 , 牵 牛 花 在 清晨 开放 ,到 午后 就 开始 
衰老 ,至 第 二 天 就 脱 洗 了 , 伦 的 各 部 分 衰老 从 花 和 冠 
开始 ,而 后 是 雄蕊 ,最 后 是 雌蕊 ;果实 的 成 熟 就 意味 
地 上 部 衰老 “落叶 赛 老 洁 进 误 老 。” 着 豪 花 的 开始 ;一 些 特殊 细胞 (表皮 细胞 , 管 胞 各 导 
管 分 子 ) 的 衰老 至 死亡 就 是 前 面 曾 讨论 过 的 细胞 程 
图 1712 植物 衰老 的 区 型 ( 陆 定 吉 等 1997) 序 性 死亡 。 由 于 植物 具 无 限 后 长 的 特性 ,器 官 的 误 
老 过 程 实际 上 发 牛 在 植物 牛 活 周期 的 各 个 时 期 。 


(二 ) 豆 官 衰老 过 程 中 的 变化 


























1. 细胞 结构 变化 

在 衰老 过 各 中 ,细胞 的 结构 逐渐 解体 ,首先 是 叶绿体 完整 性 的 丧失 ,可 观察 到 叶绿体 肿胀 , 膜 脂 相 
变 ,外 被 腊 结 构 变 化 和 逐渐 脱落 , 基 关 数 减少 ,内 于 体 经 囊 泡 化 作用 而 解体 ,光合 电子 传递 能 力 下 降 ， 
而 后 核糖 体 和 料 糙 内 质 网 急剧 减少 ,失去 代 白 质 合成 能 力 。 随 着 组 织 的 衰老 ,内 质 网 膨胀 ,功能 减退 ; 
线粒体 是 较为 稳定 的 细胞 器 之 一 ,a 到 衰老 后 期 ,线粒体 赌 扭曲 至 消失 ;最 后 , 液 泡 膜 溶解, 其 中 的 各 种 
水 解 酶 若 布 到 整个 细胞 ,同时 ,细胞 质 pH 降低 ,酸性 介质 的 水 解 酶 活路 ,消化 所 有 的 细胞 器 ,包括 细 
胞 核 解体 ,在 茶 些 组 织 细胞 中 ,可 看 到 核 物质 穿 辟 现象。 最后- 腊 完全 破坏 , 岗 胞 自 溶解 体 。 
2. 生理 生化 变化 

症 衰 老 组 织 岗 胞 中 ,发 生 了 一 系列 生理 生化 变化 , 羽 叶 片 豪 老 为 例 ,最 明显 的 标志 是 叶片 失去 应 
色 而 呈现 出 红色 , 福 色 或 金黄 色 , 也 就 是 叶绿素 降解 ,光合 作用 迅速 下 降 。 呼 吸 作用 较 平稳 ,但 叶片 变 
黄 时 ,出 现 类 似 果 实 呼吸 暑 变 的 上 升 , 常 出 现 抗 氰 呼吸 。 细 胞 膜 脂 过 搞 化 作用 ,核酸 总 量 下 降 ,RNA 
含量 下 降 , 某 些 植物 叶片 在 训 老 后 期 又 略 有 增加 。 细胞 内 电 白 质 分 解 大 于 合成 ,可 溶性 所 有 所 增加 ， 
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氨基 酸 不 再 循环 合成 蛋 听 质 , 而 是 从 叶片 运 出 人 到 新 牛 器 官 , 如 发 育 的 神子 中 。 大 部 分 有 机 物 和 位 质 元 
素 向 外 撤退 .转运 旬 幻 嫩 的 叶片 被 再 度 利 用 。 


二 、 衰老 的 调控 
(一 ) 植物 上 衰老 的 机 制 





1， 营养 误 争 
- 牛 中 只 开 一 次 花 的 一 些 植 物 在 开花 结实 后 ,通常 导致 营养 体 谋 老 ,引信 、 早 期 对 衰老 机 制 的 解 

释 是 营养 学 说 ， 由 于 生 钾 器 户 是 亮 争 力 很 强 的 库 , 使 植物 体内 同化 物 再 分 配 ,大 最 养分 从 营养 茵 官 运 
入 后 殖 器 安 被 再 利用 ,致使 营养 器 官 衰老 。 共 摘除 花 果 ,可 适当 延迟 叶片 和 整 株 植物 的 衰老 。 
但 是 ,用 营养 缺 往 的 原因 并 不 能 解 知 诗 老 的 所 有 现象 。 如 一 年 生 雁 雄 异 株 植 物 菠菜, 私 株 没有 很 
明显 的 营养 物质 再 分 配 , 同 样 会 衰老 死亡 。 玉 米 去 果穗 也 不 能 延迟 衰老 ,有 时 莽 至 加 速 衰 老 ， 即 使 供 
给 己 开 北 结 实 的 植株 充分 营养 ,也 无 法 使 植株 免 于 谨 老 。 对 于 二 年 生 植 物 ,更 难于 用 营养 亮 争 的 理论 
来 解释 其 叶片 的 衰老 和 脱落 ， 
2， 自 由 基 与 衰老 

具 不 成 对 电子 的 原子 .分 子 或 离子 称 自由 基 , 生 物体 内 存在 让 影响 衰老 的 自由 基 有 产 和 白 由 大 
(11O), 烃 氧 基 (RO' ) . 超 氧 化 物 阴 离子 自 出 基 (Os ' ) . 超 氧 物 自 几 基 (H O:“' 和 ROO' ) .单线 态 氧 
06 等， 由 于 它们 均 含 氧 ,而 其 比 氧 更 活 浚 ,又 统称 活性 氧 , 它 们 对 植物 产后 氧化 伍 害 。 包 括 促 使 
重要 的 酶 降解 ,如 Rubisco 等 ;诱导 脂 质 过 氧化 反应 ,而 影响 腊 的 结构 种 功能 ;加 如 乙烯 的 生成 而 促进 
襄 长 。 在 植物 休 内 存在 自由 其 清除 剂 , 如 超 氧 物 歧化 酶 {30OD) .过 氧化 气 酶 (CAT) 和 过 氧化 物 酶 
(POD) ,VE ,Ve 和 从 胱 甘 肽 等 ,正常 情况 下 ,这 些 白 由 菇 清除 剂 随时 清除 所 产生 的 和 白 册 基 , 一 量 植 物体 
内 抵御 氧化 伤害 的 机 制 效 率 下 隆 ,或 产生 活性 氢 的 能 力 增 加 ，: 者 头 去 平衡 , 自 出 基 积 累 ,就 会 加 速 豪 
小。 
3， 激素 和 衰老 因子 

许多 证 据说 明 乙烯 是 诱导 衰老 的 主要 激 来 。 不 利于 生长 的 环境 诱导 乙烯 产生 ,促进 衰老 ,特别 是 
促进 北 和 果实 的 衰老 ;外 源 乙 燃 或 ACC 能 加 速 叶片 衰老 :乙烯 的 水 平和 叶绿素 降解 相关 ;乙烯 生物 合 
成 抑制 剂 (CAVG 或 Co?1 ) 或 作用 持 抗 剂 (Ag 或 COs) 都 可 延缓 衰老 ; 拟 南 芥 的 乙烯 不 敏感 突变 体 etr1 
和 ein2 叶片 叶绿素 降解 推迟 , 误 老 速率 减 慢 ;利用 遗传 下 程 效 得 ACC 合成 酶 的 反 义 mRNA 植株 , 乙 
烯 全 成 能 力 很 低 , 时 片 总 老 延 迟 。 

组 胞 分 费 素 能 明显 地 延缓 衰老 ,一 方面 由 于 细 胸 分 裂 素 可 刺激 多 腕 形成 , 多 胺 可 抑制 ACC 合成 
酶 的 形成 而 减少 乙烯 的 生成 ,并 可 清除 自由 基 ; 另 一 -方面 可 能 由 于 细胞 分 仙 素 可 吸引 营养 物质 而 延缓 
误 疼 ， 细 胞 分 裂 素 延缓 叶绿素 和 和 蛋白质 降解 ,维持 Rubisco 和 PEPC 的 活性 ,保护 膜 的 完整 性 ,维持 
SOD 和 CAT 的 活性 。 

GA 也 能 阻止 叶绿素 和 蛋白质 降解 ,并 清除 自 册 某 , 而 延缓 衰老 。ABA 却 可 抵消 细胞 分 诉 素 和 
GA 的 作用 ,促进 衰老 ,有 认为 ABA 诱导 乙 燃 的 产生 而 引起 衰老 , 伺 也 有 证 据 表 明 ABA 可 独立 于 忆 
烯 起 作用 。 但 ABA 可 能 并 不 是 衰老 中 的 关键 因子 。 

植物 体内 存在 多 种 激素 ,许多 牛 理 过 程 可 能 不 是 由 - -种 激素 调控 的 ,更 可 能 是 随 生长 发 育 阶段 或 
环境 条 件 变 化 而 改变 了 激素 平衡 ,进而 引发 一 些 特定 的 生理 过 程 。 慎 株 营 养生 长 时 , 葵 叶 产生 的 生长 
素 与 根系 大 量 合 成 的 细胞 分 裂 素 运 入 上 叶片 ,促进 蛋白 质 合 成 ,维持 叶片 正常 的 生理 活动 ,但 在 植株 开 
紫 结 实 后 ,根系 合成 的 纸 胞 分 爸 素 减少 , 花 和 采 实 内 细胞 分 裂 素 增加 ,成 为 植株 新 的 生长 中 心 ' 促 使 状 
料 运 向 果实 。 同 时 ,党 养 体 中 合成 的 生长 素 和 细胞 分 裂 素 减 少 , 花 或 果实 中 形成 的 乙 燃 和 ABA 运 出 


+ 403 。 


















































到 营养 器 官 ,并 推测 成 熟 叶 片 或 果实 中 产生 某 种 衰老 因 了 SF 
促使 营养 器 官 衰老 (图 17-13)。 

对 于 是 否 存在 特 处 的 亡 老 因子 日 前 尚 万 定论 。 但 基于 许 
Wi 多 一 年 生 植 物 的 衰老 多 数 是 在 田间 迅速 发 生 的 现象 ,在 1978 
四 ( 年 提出 “死亡 激素 "(death hormone) 的 概念。 一 般 认 为 , 死 
疏 《 间 [ 的 万 激素 是 在 发 育 的 种 子 中 形成 后 ,通过 木质 部 转运 到 人 物体 
| 各 个 部 分 。 在 植物 体内 存在 的 生长 物质 中 , 荣 莉 酸 和 4- 毛 时 
| 只 乙酸 具有 所 亩 死亡 激素 的 一 些 特 征 ,能 明显 地 促进 器 官 训 

老 














































和 Ce 4 衰老 的 遗传 控制 
Taf Ni 衰老 是 遗传 程序 控制 的 主动 发 育 进程 ,在 衰老 早期 ,发 生 
一 一 系列 细胞 学 和 生物 化 学 事件 。 叶 片 中 多 数 mRNA 水 平 显 





管 下 降 , 这 些 降 低 表 达 的 基因 称 训 老 下 调 基 因 {senescenee 
down-regulated gene，SDG) ,如 编码 与 光合 作用 有 关 的 多 数 
蛋白 质 的 基因 , 随 叶 片 衰 老 而 其 表达 和 急剧 下 降 。 另 一 类 基因 
是 在 衰老 时 被 诱导 表达 的 基因 , 称 衰 老 相关 基因 《senescence- 
associated gene，SAG) ,或 者 说 其 表达 是 上 上调 的 Cup-reguia- 
| ted) ,所 以 ,了 世 有 新 蛋白 质 的 合成 ,许多 酶 活性 增加 ,其 中 包括 
图 17-13 激素 企 调节 植物 衰老 中 的 作用 蛋白酶 ,酸性 磷酸 根 酶 纤维 素 酶 .多 素 半 乳糖 梧 酸 酶 等 ,这 些 
假说 ( 陆 定 志 等。1997) 酶 的 活路 使 细胞 从 以 合成 代谢 为 主 转向 降解 代谢 ;尤其 是 众 
化 乙 蜂 和 牛 物 合成 的 ACC 合成 能 和 ACC 氧化 酶 的 基因 表达 ,产生 大 量 乙烯 ;还 有 参与 降解 物 转化 与 再 
分 配 的 谷 氨 栈 胶合 成 酶 的 基因 等 。 对 不 误 老 突变 体 的 筛选 和 研究 ,更 提供 了 特定 基因 表达 控制 衰老 
的 证 据 。 

细胞 程序 性 论 亡 《programed cell death) 是 植物 体内 存在 的 由 特定 基因 控制 的 细胞 衰老 事件 。 它 
以 DNA 降解 为 特征 ,通过 主动 的 生化 过 程 使 某 些 细胞 衰亡 ,形成 特殊 的 组 织 , 如 导管 的 形成 等 。 


(二 ) 环境 因子 对 衰老 的 影响 


细胞 分 潼 素 的 衰退 液 流 一 
削 双 的 根 乍 长 区 一 


0 


























1， 光 

光 是 调控 植物 春 老 的 重要 因子 ,植株 或 离 体 器 官 在 光 下 不 易 训 著 , 在 暗中 则 加 速 训 老 。 其 可 能 的 
原因 是 光 调 节 吁 片上 的 气孔 开 度 而 影响 植物 的 气体 交换 ,光合 作用 .呼吸 作用 .水 分 和 矿质 的 吸收 各 
运 答 等 主要 生理 过 程 。 日 照 长 度 影 啊 植 物 激 素 GA 和 ABA 的 合成 ,因而 影响 器 官 的 衰老 光 质 对 误 
老 也 有 不 同 的 影响 , 红 光 可 阻止 叶绿素 和 蛋白 质 的 降解 ,而 远 红 光 可 消除 红 光 的 作用 ,可 见 这 也 是 受 
光敏 色素 调控 的 。 蓝 光 显著 地 减少 叶绿素 和 看 白质 的 降解 ,延缓 衰老 。 
2. 温度 .水 分 ,矿质 营养 和 气体 

高 温和 低温 都 加 速 叶 片 的 衰老 ,诱发 自由 基 产 生 、 膜 破坏 等 。 

水 分 胁迫 刺激 乙 鼎 和 ABA 形 成 ,加 速 叶绿体 结构 解体 ,光合 作用 下 几 , 呼 吸 速率 上 升 ,加 速 物质 
分 解 ,促进 衰老 。 

矿质 营养 缺乏 使 植物 更 快 衰老 。 这 时 器 定之 间 的 营养 竞争 加 剧 , 为 保证 新 生 器 官 的 生命 活动 正 
常 进行 , 较 老 的 器 官 加 快 误 老 ， 

气体 主要 指 0% 和 CO，。0Q 是 许多 自由 基 的 重要 成 分 ,0 浓度 过 沿 时 ,加速 自 由 基 的 形成 , 当 超过 
其 自身 防御 能 力 时 ,就 会 引起 衰老 。CC% 对 襄 老 有 一 定 的 撮 制 作用 ,特别 是 在 果蔬 贮藏 中 得 到 应 用 。 


”404 ， 








三 ) 衰 老 的 人 工控 制 

任何 器 官 的 衰老 郁 是 和 整 株 密切 联系 的 ,在 传统 的 作物 栽培 措施 中 ,也 体现 了 整体 的 调控 ,如 合 
理 的 肥水 控制 源 库 比例 的 调节 、 苗 期 促进 根系 的 生长 等 都 可 有 效 地 控制 衰老 。 根据 乙烯 /细胞 分 裂 
素平 衡 对 衰老 的 影响 ,目前 在 基因 工程 方面 ,已 将 控制 乙烯 的 关键 酶 ACC 反 义 基 因 导 人 番茄 ,使 乙烯 
合成 减少 而 延缓 叶片 和 果实 的 衰老 ;同时 ,也 通过 控制 细胞 分 裂 案 合成 的 关键 艇 一 一 异 戌 凤 基 和 转移 酶 
的 基因 表达 ,使 细胞 分 裂 素 适量 增加 , 廷 缓 叶 片 误 老 。 这 些 在 果实 与 切花 保鲜 方面 有 较 太 的 应 用 价 
值 。 
1 果实 的 保鲜 防 误 

鲜果 被 采摘 后 还 继续 进行 呼吸 、 物 质 代谢 等 生命 活动 ,发 生 许 多 生理 生化 变化 ,从 成 熟 走 向 赛 老 。 
鲜果 的 -- 个 主要 的 特点 是 含水 量 高 (70%~90%) ,但 在 贮藏 和 运输 过 程 中 ,继续 消耗 水 分 和 物质 ,使 
果实 脱水 十 缩 ; 随 果 实 的 成 熟 衰老 ,物质 转化 也 影响 果实 的 品质 ; 迪 藏 条 人 忻 不 适宜 时 ,会 受到 环境 胁迫 
而 致使 细胞 结构 破坏 . 代 澳 紊乱 ,品质 变 差 ; 还 有 病 虫 为 害 或 机 械 损 伤 等 使 果实 腐烂 。 鲜 果 如 失去 含 
水 量 . 鲜 移 的 色泽 ,丰富 的 普 养 和 特有 的 芳香 ,就 失去 了 经 济 价值 。 

为 了 保持 鲜果 的 品质 , 常 在 贮藏 中 采用 各 种 保鲜 技术 ,适当 的 低温 贮藏 ,使 果实 的 呼吸 和 其 他 代 
汤 降 低 到 最 低 限 度 ,并 有 效 地 控制 了 病原 微 生物 的 滋生 和 传播 ; 气 调 法 ,将 空气 中 的 Os 降低 到 2%~ 
3%, 而 将 CO* 增加 到 5% 左右, 搞 制 果实 的 呼吸 ;薄膜 包装 ,用 天 然 可 食 提 肥 物 直接 喷涂 在 果实 上 ,或 
用 薄膜 袋 分 装 , 可 降低 O; 而 增加 CO; ,抑制 乙烯 生成 ,保持 一 定 湿度 ;其 他 还 有 化 学 控制 .辐射 处 理 等 
措施 ， 


2. 切花 保鲜 
许多 切花 的 衰老 是 由 乙烯 引发 的 。 但 各 种 花 或 同一 种 花 的 不 同 发 育 时 期 对 乙烯 的 敏感 性 不 同 ， 


在 花 的 发 育 过 程 中 ,乙烯 水 平 呈 现 先 降 到 最低、 出现 路 变 高 峰 后 再 下 降 的 动态 变化 ,乙烯 形成 的 高 峰 
期 对 花 的 寿命 影响 最 大 。 其 他 如 水 分 .温度 .CO: 等 也 是 影响 切花 衰老 的 因素 。 目 前 普遍 采用 切 化 保 
鲜 剂 来 防止 训 老 ,保鲜 剂 中 主要 含 适 量 莽 糖 乱 机 盐 以 提供 营养 ;乙烯 台 成 抑制 剂 AVG、AOA 等 , 乙 
烯 作 用 的 措 抗 剂 STS、2.5-NBD 等 以 控制 乙烯 的 作用 ;8- 关 甘 具 啉 等 杀菌 剂 ;自由 基 清 除 剂 与 抗 气 化 
齐 , 如 芋 甲 酸 和 抗坏血酸 等 ;植物 生长 调节 剂 如 6-BA 等 以 延缓 嘉 老 。 


第 六 节 ”植物 器 官 的 脱落 


植物 器 官 训 老 的 结局 往往 是 脱落 ,但 某 一 特定 器 官 的 脱落 并 不 意味 着 整 株 植 物 都 衰老 。 填 片 、 
花 .果实 ,种子 或 枝条 等 植物 的 部 分 器 官 脱离 母体 的 过 程 , 称 为 脱落 Cabscission)。 根 据 引起 脱落 的 原 
因 , 可 将 脱落 大 致 分 为 王 类; 由 于 衰老 或 成 熟 引 起 的 器 官 脱落 是 正常 的 脱落 ,如 叶片 和 花 的 究 老 脱落 ， 
果实 和 种 子 成 熟 后 的 脱落 都 是 正常 的 生理 现象 ,是 发 育 阶段 的 必然 结果 和 植物 对 环境 的 适应 特性 ; 有 
时 因 环 境 条 件 胁迫 和 生物 因素 (病虫害 等 ) 导 致 不 正常 的 脱落 (或 叫 胁迫 脱落 ) ;植物 本 身 生理 活动 可 
5 起 生理 脱落 ,如 果树 , 伯 花 ,大 豆 等 的 营养 生长 和 生殖 生长 竞争 、 源 与 库 不 协调 等 会 造成 器 官 的 生理 
脱落 。 腑 迫 脱 落 和 生理 脱落 属于 异常 脱落 。 脱落 的 生物 学 意义 在 于 植物 种 的 保存 ,在 不 适 于 后 长 的 
条 件 下 ,部分 器 富 的 脱落 可 减少 水 分 消耗 ,减少 营养 竞争 ,去 除 病虫害 侵 染 原 , 有 利于 存留 器 官 的 发 育 
成 熟 以 延续 种 的 生命 ,传播 种 了 以 繁殖 后 代 。 异常 脱落 是 农业 生产 上 的 严重 问题 ,如 棉花 的 莉 铃 脱落 
率 可 达 70% 左 右 , 大 豆 的 花 蔷 脱落 率 也 高 达 70% ~80%, 产 果 类 蔬 全 和 果树 的 花 、 果 实 的 陪 落 部 是 生 


产 上 需要 调控 的 问题 。 
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一 、 脱 落 的 机 制 
(一 ) 离 层 
硒 叶 柄 . 花 柄 或 果 柄 的 基部 有 一 特 化 的 区 域 , 称 离 区 (abscisic zone)。 这 是 器 官 发 育 过 程 中 细胞 


GHGL 最 


纤维 
维 管 束 精 
离 尼 


图 17-14 离 层 (Salisbury 如 Ross ]992) 





经 横向 分 烈 形成 的 几 层 细胞 ,排列 整齐 , 具 分 生 能 
力 , 但 不 扩 太 , 较 周 围 的 细胞 小 ,细胞 内 高 尔 基体 和 
内 质 网 二 富 ; 髓 官 脱 落 时 的 分 离 就 发 生 在 这 一 区 
域 , 称 离 层 Cabscisic jayer){ 图 17-14)。 这 些 细 胞 可 
感受 某 些 信号 而 发 生变 化 ,如 纤维 素 酶 . 果 胶 了 酶 活 
性 上 天 ,使 离 区 细胞 壁 水 解 ,在 重力 或 风 , 雨 等 其 他 
外 力作 用 下 ,器 官 脱落 。 族 荐 处 细胞 辟 木 栓 化 , 形 
成 保护 层 。 

(二 ) 植物 器 官 脱 落 的 激素 调控 

植物 器 官 的 衰老 而 后 脱落 是 受 植物 体内 的 各 
种 激 率 调节 控制 的 。 生 长 素 和 器官 的 脱落 有 关 , 切 


去 植物 的 叶片 , 残 若 的 叶柄 基部 很 快 拒 成 离 层 , 然 
后 叶柄 脱落 。 但 如 在 去 时 片 后 的 伤口 处 涂 以 仿生 








长 素 的 羊毛 脂 , 则 会 廷 迟 叶柄 的 脱落 。 生 长 的 叶片 合成 生长 素 , 经 叶柄 向 外 运输 ,而 衰老 叶片 的 脱落 
即 由 于 叶片 中 生长 素 的 含量 下 降 。 人 也 是 用 生长 素 处 理 的 不 同 部 位 时 得 到 截然 不 同 的 结果 ,将 条 长 素 
施加 到 离 层 区 靠 茎 的 一 面 ( 近 轴 端 ) 时 ,反而 促进 脱落 。Addicott 等 提出 脱落 的 生长 素 浓 度 梯度 学 说 
来 解释 这 一 实验 结果 。 决 定 器 官 脱落 的 是 离 层 区 两 边 的 生长 素 浓 订 梯度 ,而 不 是 生长 素 的 绝对 含量， 
当 生 长 素 的 银 度 远 轴 端 , 近 轴 端 比值 高 时 ,不 发 生 脱 落 ,相反 , 远 轴 端 / 近 轴 端 比值 低 时 ,加 速 座 层 形成 





而 发 生 舰 落 。 





研究 表明 乙烯 加 速 离 层 区 细胞 衰老 是 控制 脱 东 的 主要 因素 。 在 一 定 的 发 育 阶 段 和 条 件 下 ,在 离 
朗 区 存在 对 乙烯 敏感 的 特殊 妓 细 胞 , 受 乙 燃 的 刺激 而 分 裂 扩 大 ,同时 诱导 许多 水 解 酶 的 合成 和 提高 酶 
的 活性 ,如 果 胺 酶 和 纤维 素 酶 ,并 加 速 这 些 酶 向 壁 区 分 泌 ,水解 离 层 区 的 细胞 壁 而 引起 器 官 的 赔 落 。 

生长 过 和 乙烯 的 关系 是 什么 ”按照 Reid 提出 激素 控制 脱落 的 模型 (图 17-15) ,叶片 脱落 分 二 个 
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叶片 保持 相 


叶片 高 生长 素 
含量 降低 离 层 
对 乙烯 的 敏感 
性 






脱 项 话 导 相 脱落 相 


叶片 生长 素 含量 
降低 后 乙烯 产生 





增加 ， 离 层 对 乙烯 
的 敏感 性 增加 


图 17-15 生长 素 和 乙烯 调控 叶片 陪 落 的 作 月 模型 (Taiz && Zeiger 1998) 


步 又。 在 接收 到 脱落 信号 之 前 ,叶片 保持 健康 和 不 常 功 能 ,叶片 中 合成 的 生长 素 不 断 向 外 弃 输 , 保 
持 叶 片 和 芷 之 间 的 牛 长 素 浓度 梯度 , 离 层 区 细胞 处 于 非 敏 感 状态 。 四 叶片 宸 老 或 环境 信号 十 扰 生 长 
素 的 人 台 成 和 运输 ,不 能 维持 生长 素 浓度 梯度 .甚至 形成 反 疝 的 浓度 樟 度 ,加 时 ,乙烯 的 含量 也 增加 ,又 
反 过 来 降低 生长 素 的 活性 , 离 层 区 细胞 对 乙烯 敏感 性 增加 ,进入 器 宫 脱离 诱导 相 ， 国 离 层 区 细胞 对 低 
浓度 的 乙烯 反应 而 诱导 合成 和 分 沁 果 胶 陛 .纤维 素 酶 等 降解 壁 的 酶 ,水 解 细 乃 壁 而 导致 器 官 脱落 。 

ABA 在 脱落 的 棉铃 中 含量 很 高 ,导致 其 发 现 和 命名 。ABA 曾 被 认为 是 控制 器 官 脱落 的 主要 因 
子 , 但 后 来 的 让 据说 明 ABA 能 促进 衰老 .但 仅 能 诱导 少数 植物 器 官 脱 落 , 引 起 脱落 的 激素 主要 是 生长 
素 和 乙烯 的 平衡 ,而 不 是 ABA。 

GA 和 细胞 分 裂 素 不 是 直接 减少 脱落 ,可 能 因为 延缓 衰老 而 减少 脱落 。 
果实 和 叶片 脱落 之 前 先进 入 衰老 进 种 ,衰老 是 诱导 脱落 的 依 叶 ,衰老 时 激素 的 比例 和 器 官 对 激素 
的 敏感 性 发 生变 化 ,而 导 和 化 脱落 。 但 衰老 的 器 官 却 不 一 定 都 脱落 。 

二 、 脱落 的 环境 信号 

光 强 度 和 日 照 长 度 影响 器 官 的 脱落 。 光 照 充 足 时 可 抑制 或 延缓 器 官 的 脱落 ,而 在 弱 的 光照 下 ,器 
官 容易 脱落 。 在 大 田 生 产 中 ,如 作物 密度 过 大 .光照 不 足 , 常 使 中 下 部 叶片 过 早 脱落 。 一 般 情况 下 长 
日 照 延缓 脱落 ,而 短 日 照 是 脱落 的 信号。 

水 分 胁迫 会 导 敏 器 官 脱落 ,树木 在 干 早 时 落叶 ,可 减少 水 分 的 消耗 ,这 是 植物 的 保护 性 反应 。 缺 
水 十 旱 时 JAA 和 细胞 分 型 素 活性 降低 ,而 ABA 和 乙烯 含量 大 大 增加 ,这 样 一 种 新 的 激素 平衡 启动 脱 
落 过 程 。 淹 水 使 土壤 中 缺 所 ,乙烯 大 量 合成 ,也 导致 器 宫 的 脱落 。 

异常 的 温度 吉 速 器 官 脱落 。 湿 度 才 高 时 ,呼吸 速率 提高 ,生化 反应 加 快 ,物质 消耗 加 速 ,同时 尚 温 
常 导致 于 早 ,因而 引起 器 官 脱落 。 低 温 是 秋天 树木 落叶 的 信号 之 一 

当 氧 沁 度 首 训 时, 器官 脱落 率 增加 ,氧气 和 脱落 的 关系 与 乙烯 有 关 , 高 氧 促进 乙 烽 合成 ,而 诱发 脱落 ， 

矿质 缺乏 时 ,代谢 失调 ,器 官 易于 脱落 。 糖 等 有 机 营养 供应 不 足 也 会 增加 花 和 果实 的 脱落 率 。 


三 、 脱落 的 调控 
(一 ) 防止 脱落 
园艺 作物 特别 足 蕊 菜 生 产 中 ,用 2,4-D 可 防止 茄 果 类 植物 如 茄子、 番 匣 等 的 落花 ;用 乙 焕 作用 
抑制 剂 硫 代 硫 酸 银 (STS) 控 制 花 和 叶片 的 衰老 脱落 :在 果树 生产 中 发 现 ,果实 及 大 期 间 常 出 现 大 量 落 
果 , 如 苹果 的 开花 果枝 中 只 有 173~-1/6 能 结果 ,柑橘 的 结实 率 仅 2 骂 一 10 兴 ， 用 NAA 防止 采 前 落果 
是 -项 重要 的 措施 ,但 其 缺点 是 易 使 果实 呼吸 路 变 提前 ,不 耐 凡 藏 。 
低 浓度 2,4-D 和 NAA 可 减少 棉花 的 早期 幼 铃 脱 落 ,外 源 GA 能 增加 粮 花 结 铃 。 其 他 许多 生长 延 
缓 剂 旭 CCC ,Bs ,PP;s, 等 ， 对 防止 落 铃 也 有 明 显效 果 。 
(二 ) 促进 脱落 
在 果树 生产 中 , 常 因 坐 从 太 多 而 使 末 实 变 小 或 畸形 , 开 重 影响 产品 质量 量 , 结 果 的 大 小 年 现象 也 不 
利于 果树 的 生产 经 营 ,因此 在 生产 上 澡 进 行人 工 的 疏 花 琉 果 , 可 用 NAA 或 茜 乙 酰胺 进行 果树 的 琉 花 
嘛 果 , 其 作用 可 能 是 通过 塔 加 乙 焙 的 形成 诱导 离 层 区 水 解 酶 活性 而 实现 的 。 在 生产 上 还 常用 MeCO， 
和 NaClg 作为 脱 叶 剂 ,使 叶片 全 部 脱落 ,便于 机 械 采 收 。 也 可 在 采 前 用 乙 燃 利 喷 酒 囊 树 , 使 成 熟 果实 
脱落 , 提 疯 采 收 效率 。 
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小 结 


高 等 植物 从 营养 生长 向 生殖 生长 转变 是 发 育 进程 中 的 关键 阶段 。 到 达成 年 期 的 植物 进入 感应 
态 , 接 受 环境 信和 号 ,启动 发 育 的 遗传 控制 程序 ,开始 花芽 分 化 ,形成 生殖 器 官 。 发 育 分 子 机 理 的 研究 为 
我 们 有 效 地 控制 作物 的 生长 发 育 、 提 高 产量 友 上 改善 并 质 提 供 了 新 的 思路 ,为 发 展 新 的 技术 提供 了 埋 论 
基础 。 

植物 生殖 的 一 个 显著 特征 是 性 别 的 多 祥 性 ,植物 前 性 唱 表 达 既 爱 遗 传 控制 ,又 受 环 境 条 件 的 影 
响 。 植 物 激 素 和 生长 调节 剂 可 有 效 地 调控 植物 的 性 别 表达 ,并 已 在 生产 上 加 以 利用。 植物 有 人 性 生殖 
的 基本 过 程 是 肉 雄 配子 的 融合 。 在 肉 雄 配子 发 育 过 程 中 ,大 量 特异 基因 表达 ,许多 是 和 识别 及 授粉 受 
精 有 关 的 蛋白 质 . 识别 也 是 黄 穿 于 授粉 ,花粉 管 在 兹 术 中 生长 及 受精 整个 过 程 中 的 一 系列 信息 交流 。 
被 子 植物 花粉 管 中 释 放 的 精子 ,一 个 与 孵 册 胞 融合 ,一 个 与 袜 核 融合 ,完成 双 受 精 。 

受精 后 ,种 子 利 果实 开始 发 育 ,种 子 发 育 过 程 中 ,大 量 物质 运 入 ,并 发 生 代 谢 转 化 。 这 些 变 化 同样 
是 受 一 系列 基因 控制 的 ,重要 的 有 两 类 ;一 类 是 种 子 贮藏 蛋 哲 其 因 大 量 表达 ; - 类 是 与 种 子 耐 脱水 性 、 
成 就 和 休眠 等 牛 理 状态 有 关 的 基因 . 许多 果实 发 育 过 程 中 出 现 呼 吸 牙 变 ,植物 激素 乙烯 是 诱导 呼吸 
上 升 的 主要 原因 ,呼吸 高 峰 的 出 现 标 志 着 果实 进 人 成 就 ,并 即将 嘉 老 ; 脱 落 酸 在 非 跃 变型 果实 成 熟 中 
起 重要 作用 。 通 过 基因 工程 和 生长 物质 的 应 用 ,可 有 效 地 控制 果实 的 成 部 ,具有 重要 的 理论 意义 和 经 
济 价值 ， 

植 先 整体 或 部 分 器 官 的 衰老 是 自身 控制 的 发 育 进程 中 一 个 阶段 ,已 经 监 定 了 许多 和 宫 帮 相关 的 
基因 。 车 养 竞 争 .活性 氧 伤害 以 及 激素 平衡 的 变化 都 会 导 敏 京 老 , 乙 烯 和 细胞 分 裂 素 局 的 平衡 可 能 是 
控制 仁 老 的 主要 激素 . 

器 官 脱落 是 植物 适应 环境 ,保存 和 繁 入 后 代 的 方式 。 离 层 细 胞 接受 信号 刺激 ,其 中 的 水 解 酶 活 
跃 ,使 胞 壁 分 解 而 脱落 。 和 长 素 和 乙 煤 的 相生 关系 是 控制 嚣 官 脱落 的 关键 。 脱 落 的 控制 也 是 农业 牛 
产 上 的 重要 问题 。 
思考 题 
(1) 名 词 解释 :感应 态 和 成 花 决 定 态 , 同 源 异 型 突变 ,识别 , 自 交 不 亲 和 性 ,集体 效应 ,无 融合 生殖 , 单 性 

结实 ,呼吸 跃 变 ,衰老 ,自由 基 , 脱 落 。 

(2) 植物 的 性 别 表 达 特 点 是 什么 ? 受 哪 坚 因素 控制 ? 

(3) 简 述 花粉 的 结构 特点 受 其 与 功能 的 关系 ，。 

(4) 种 物 如 何 控制 有 性 生殖 ? 

(5) 简 述 种 子 发 育 过 程 中 的 生理 生化 变化 及 其 基因 表达 控制 。 
(6) 说 明 呼 吸 跃 变 与 果实 成 熟 的 关系 。 

(7) 说 明 控制 果实 成 束 的 措施 及 其 理论 基础 ， 

(8) 试 讨论 植物 衰老 的 机 制 。 

(9) 分 析 植 物 器 官 陪 落 的 原因 。 

《10) 试 提出 防止 植物 器 官 衰老 和 脱落 的 方案 及 其 生理 依据 。 
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第 十 八 章 ”植物 细胞 信号 


境 信号 以 及 来 眼 相 邻 细胞 的 各 种 化 学 或 物理 信号 (图 18-1), 并 作 
出 适当 的 生理 反应 以 维持 其 生命 活动 的 进行 。 本 章 将 主要 讨论 参 
性 遍 等 植物 细胞 接受 ,感受 ,传递 各 种 内 外 源 刺 激 信 号 的 细胞 因子 
或 组 分 ,以 太 这 些 因 子 之 间 如 何 协同 作用 而 完成 细胞 信息 传递 过 
程 的 分 于 机 制 。 


第 一 节 ”植物 细胞 信号 转 导 概述 


细胞 信号 转 导 (signal transduetiony 指 的 是 偶 联 各 种 胞 外 刺激 
信号 (包括 各 种 内 ,外 源 刺 激 信 切 ) 与 其 所 引起 的 特定 生理 效应 之 
间 的 一 系列 分 子 上 反应 机 制 (图 18-2) ,具体 包括 细胞 感 演 .传导 及 放 
大 各 种 刺激 信和 号 的 分 子 机 制 , 以 及 经 传导 和 放 太 后 的 次 级 信 导 (第 
二 信和 使) 调控 细胞 生理 生化 活动 的 分 子 机 理 等 。 

在 过 去 的 十 几 年 中 ,有 关 高 等 植物 细胞 信号 转 导 的 研究 大 多 
是 跟踪 动物 细胞 信号 转 导 研究 的 进展 而 展开 的 ,甚至 是 在 假定 植 
物 细胞 中 存在 类 似 于 动物 细胞 信号 转 导 机 制 的 基础 上 , 模 信 或 借 
鉴 动 物 科学 家 们 的 实验 方法 和 思路 去 证 明 所 假定 的 理论 或 机 制 的 
正确 性 。 然 而 , 近 几 年 利用 模式 植物 [主要 是 拟 南 并 (Arabidopsis 
thaliana)] 及 其 多 种 突变 体 进 行 研究 所 取得 的 研究 成 果 , 特 别 是 在 
氢 南 芥 基 办 组 的 全 序 全 测定 已 经 完成 {2000 年 12 月 ) .以 及 对 部 分 
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自然 界 中 的 植物 生活 在 多 变 的 环境 中 。 构 成 高 等 慎 物 的 活 细胞 须 不 断 地 感受 ,接收 各 称 外 界 环 
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图 18-1 影响 植物 生长 发 育 的 各 种 


环境 因子 示意 贸 


这 些 环 境 因 子 及 其 迪 度 变化 都 能 分 唱 被 
植物 感受 并 引发 相应 的 信号 转 导 过 程 。 














跨 肛 信和 导 转 导 网 内 信号 转 导 


图 18-2 细胞 信号 转 导 模 式 框图 


基因 功能 的 研究 取得 重要 进展 的 情况 下 ,植物 科学 家 们 已 开始 认识 到 一 个 非常 重要 的 事实 ,植物 与 动 
物 在 本 质 上 的 不 同 之 处 可 能 愉 恰 主要 表现 在 两 者 细胞 信号 转 导 机 制 的 差异 方面 。 
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生活 在 日 然 坏 境 中 的 植物 " 植 立 不 动 ”, 当 环 地 条 件 发 生 朗 化 时 , 情 牧 看 似 " 加 加 仍 奉 ” 介 实际 上 
其 体内 却 配 酿 及 发 后 背 一 系列 “激烈 或 水 "的 特 副 或 过 程 以 努力 使 其 自身 适应 环境 的 变化 ， 对 于 构成 
多 细胞 古物 个 体 的 菜 一 活 册 胞 来 讲 , 所 谓 胞 外 刺 油 信号 包括 来 白 外 环境 的 外 源 信号 《如花 照 ,温度 ,水 
分 .重力 ,机 要 伤害 .病原 因子 等 ), 也 包括 来 白 个 体内 其 他 细胞 的 内 源 信 当 (如 激素 、 化 学 调 入 因子 , 电 
信号 等 )， 细 胞 信和 叶 转 导 的 概念 于 20 上 典 纪 80 年 代 中 期 始 出 现 于 植物 细胞 生物 学 研究 工作 中 , 近 十 年 
米 所 取得 的 成 就 己 极 大 地 二 窗 了 大 们 将 环境 因子 洞 节 组 胞 牛 理 生化 活动 的 机 制 以 及 不 同 细胞 之 间 相 
互 作用 村 理 的 认识 ， 

据 目 前 积累 的 资料 分 机 ,高 等 植物 纳 胞 除了 具 存 一 些 与 动物 细胞 类 似 的 信号 转 导 机 制 之 外 , 达 有 
类 似 于 原核 咎 物 的 细胞 信号 转 导 机 制 以 及 高 等 植物 所 特有 的 细胞 信号 转 导 机 制 。 


第 二 节 ”参与 细胞 信号 转 导 的 主要 内 子 


细胞 信和 号 转 导 过 程 的 -个 显 善 特点 是 ,对 于 任何 一 种 特定 的 刺激 信号 都 有 其 特异 的 倩 号 转 时 过 
程 ,而 信号 转 导 过 程 的 特异 性 依赖 于 构成 信号 转 导 过 各 的 分 子 机 制 的 特异 性 。 员 然 构 成 不 问 信 息 转 
导 过 程 的 分 子 反 应 机 制 是 不 同 的 ,首先 表现 为 刺激 信号 六 信和 叶 受 体 的 不 同性 质 及 其 特异 件 . 介 参与 不 
同 信 号 转 导 过 程 的 岗子 或 组 分 却 在 一 足 程 度 眶 有 其 相似 性 ,而 旦 有些 因子 是 不 间 信 号 转 导 过 程 的 直 
间 因 子 。 参 匡 细 和 胞 腾 膜 及 胞 内 信号 转 导 过 程 的 主要 因子 包括 受 体 .G 蛋 扫 .第 二 信使 系统 (二 故 酸 了 肌 
苹 , 环 化 单 盔 酸 腺 背 , 钙 离 子 等 ) . 蛋 扩 激酶 蛋 摇 磷酸 酶 . 细 上 胞 上 骨架 重 月 组 分 等 ， 其 中 受 休 和 (0 蛋白 是 
参与 跨 膜 信号 转 导 的 主 台 国 子 , 而 三 磷酸 肌 隆 . 环 化 单 磷酸 腺 苷 、 钙 离子 等 则 属 参与 胞 内 信和 叶 转 导 的 
第 一 信使 物质 , 钙 调 蛋白 ,蛋白 激酶 /蛋白 磷酸 酶 . 亢 子 通道 等 异 功 能 重 白 .细胞 骨架 成 分 等 侈 质 荔 能 
蛋白 等 则 作为 第 二 信和 使 下 游 作 用 的 划分 子 而 与 刺激 信和 引起 的 特定 生理 效应 密切 相关 。 

一 、 受 体 

受 体 与 刺激 信号 之 间 的 特异 反 详 是 细胞 信和 污 转 导 过 程 中 的 第 一 坏 。 交 受 休 和 激素 受 体 是 两 类 人 研 
究 较 多 的 植物 细胞 受 体 . 
1. 光 信 号 受 体 

现在 至 少 知 道 植物 细 临 有 一 类 光 受 体 ,包括 对 红 光 和 远 红 光 芍 感 的 受 体 , 即 光 敏 色 索 ,(phyto- 
chrome)]\ 对 蓝光 敏感 的 监 光 受 体 , 以 及 对 紫外 光敏 感 的 此 外 光 受 体 。 其 中 对 红 光 利 远 红 光 敏感 的 受 
体 , 即 光敏 色素 ,研究 得 较为 深信 。 具 生物 学 活性 的 光敏 色素 为 二 聚 体 复合 结 构 , 其 单 体 为 1100 多 个 
氨基 酸 构 成 的 多 胚 , 分 子 质量 为 125 kDa 左 让。 在 单 体 多 肤 链 的 N 端 有 .一 与 四 吡咯 后 色 了 册 共 价 结合 
的 位 点 。 已 经 证 明 , 忠 等 植物 中 存在 光敏 色素 基因 家 族 , 如 在 拟 南 井中 克隆 的 PPYTYA、PHYE、 
PHYC.PHYD、PHYE 就 是 分 别 编码 5 个 不 同 光 敏 素 脱 辅 基 单 链 多 肽 的 基因 ， 而 不 同 植物 中 的 光 丝 
色素 基 岗 之 间 存 在 一 定 的 保守 性 。 

日 前 甘于 光敏 色素 介 时 的 信号 转 导 机 制 研究 的 主要 问题 之 一 是 : 光 繁 色素 下 游 的 作用 半分 于 是 
什么 以 及 它们 之 间 以 何 种 机 制 相互 作 用 。 有 研究 表明 ,光敏 色素 有 可 能 道 过 调 季 和 俐 白 质 磷 酸化 ,(; 重 
白 活 性 . 胞 质 内 知 离 子 浓 训 等 机 制 进一步 发 挥 作用 ， 对 朋 齿 艺 (Ceratodnm purpureus ) 光 敏 来 的 研究 
表明 , 它 是 一 光 依 赖 型 蛋白 激酶 ,其 活性 受 红 光 ' 秆 红 光 调 节 。 它 的 N 端 为 光 受 体 部 分 ,而 CC 端 岂 和 蛋 
白 激 酶 活性 ,其 作用 机 制 类似 于 已 在 动物 细胞 中 发 现 的 受 体 蛋 白 激 酶 。 红 光照 射 可 引起 小 麦 原生 质 
体 脱 胀 的 同时 也 引起 胞 内 钻 离 子 深度 的 暂时 上 升 ,而 人 为 地 改变 胞 内 钻 离子 浓度 也 可 模 裤 红 光 处 理 
的 效果 ;这 说 明 钙 离子 可 能 参与 了 光敏 色素 介 导 的 信 沪 转 导 过 程 。 利 用 细胞 显 微 注射 方法 的 研究 结 
于 证 明 ,G 蛋 扬 以 及 钙 离 子 和 cGMP 参与 了 由 光敏 色素 介 导 的 信号 转 导 过 程 。 有 关 光 信号 转 导 的 内 
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容 请 参 尊 第 十 玫 章 的 内 容 。 
2. 激素 受 体 

月 20 讲 纪 80 年 代 人 们 开始 对 动物 骨骼 肌 乙酰 胆 碱 受 体 进行 研究 以 来 ,有 关 动 物 细胞 的 激素 以 
玉 其 他 化 学 活性 因子 受 体 的 研究 进展 迅速 。 据 不 完全 统计 ,至 90 年 代 中 期 在 动物 细胞 中 已 分 离 . 鉴 
定 出 400 余 种 受 体 。 然 而 对 植物 激素 受 体 的 研究 进展 一 直 较 为 缓慢 , 除 近 儿 年 对 乙 肾 受 体 及 其 调节 
因子 的 赋 究 有 窒 破 性 进展 外 ,对 其 他 四 类 植物 激素 受 体 的 研究 仍 停留 在 研究 这 些 激 素 的 结合 蛋白 阶 
段 , 如 生长 素 结合 和 蛋白 (auxin binding protein; AABP) ,脱落 酸 结 合 和 蛋白 CABA binding protein) 等 。 某 
种 油 素 的 特异 受 体 一 定 能 与 该 种 泊 素 发 生 特异 性 结合 ,而 与 激素 能 结合 的 蛋白 交 不 一 定 都 是 滞 素 受 
体 , 所 以 对 这 些 植物 激素 结合 汪 白 的 研究 可 能 应 主要 集中 在 对 共 活 性 调节 以 及 生理 调节 功能 方面 。 
本 书 第 十 二 章 对 各 种 不 同 激素 的 受 体 或 结合 蛋品 有 详细 介绍 。 需 要 指出 的 是 ,尽管 在 本 书 或 其 他 参 
考 书 及 文献 中 经 常用 “植物 激素 受 体 ”一 词 ,但 从 严格 意义 上 讲 , 至 少 到 目前 为 正 对 除 乙 烯 受 体 之 外 的 
其 他 植物 激素 的 结合 肖 白 仍 还 和 不 应 该 用 * 受 体 ”-- 词 。 

从 玉米 中 首先 鉴定 出 的 生长 素 结合 蛋白 被 定名 为 ARP1。ABP1 具有 许多 受 体 所 具有 的 特性 ， 
如 用 ABPt 制备 的 抗体 具有 抑制 生长 素 生 理 效 麻 的 作用 ,而 ABP1 抗体 的 持 抗 剂 妈 可 模拟 生长 素 的 
作用 。 如 果 假 定 ABP1 就 是 生长 素 受 体 ,而 细胞 质 膜 对 ABP1 抗体 不 通 透 的 话 , 则 可 以 推测 生长 泰 的 
受 体 活性 位 点 位 于 细 胸 质 膜 外 人 出。 然而 除 质 膜 外 ,也 已 从 内 质 网 膜 其 至 质 外 体 空 间 鉴 定 出 ABP1 的 
存在 。 位 于 不 同 亚 细 胞 结构 位 点 的 生长 素 受 体 可 能 在 不 同 条 件 下 各 自发 挥 不 同 作用 ,进而 调节 相同 
的 生理 生化 过 程 。 这 种 排 测 可 能 解释 生长 素 在 植物 生长 发 育 过程 中 的 多 种 不 同 生理 作用 的 现象 。 总 
之 ,在 不 同 植物 中 已 鉴定 出 多 种 不 同 的 生长 素 结 合 蛋 白 ,这 些 不同 的 生长 素 结合 蛋 白 有 可 能 同时 存在 
于 同 -细胞 的 不 同 亚 细胞 结构 部 位 。 究 竟 哪 -. 种 战 哪儿 种 生长 素 结合 志和 白 是 生长 素 受 体 . 位 于 不 同 
亚 细 胞 结构 部 位 的 生长 素 结合 蛋 白 与 生长 素 的 作用 机 制 如 何等 都 有 待 进一步 研究 。 

植物 激素 脱落 酸 (abscisic acid，ABA) 对 植物 的 整体 生长 发 育 具 有 重要 的 调控 作用 ,而 且 ABA 又 
是 植物 响应 逆境 胁迫 的 重要 化 学 信号 物质 之 -- ,这 使 得 近 十 几 年 来 围绕 ABA 作用 机 制 的 研究 工作 受 
到 特殊 的 重视 。ABA 的 监 型 生理 调节 作用 之 一 是 可 有 效 地 抑制 植物 叶片 气孔 的 开放 或 圳 进 气 所 关 
闭 , 所 以 关于 ABA 受 体 及 ABA 作用 机 理 的 研究 多 用 气孔 的 开 闭 过 程 及 气孔 保卫 细胞 为 研究 模型 。 
早 在 1984 年 就 有 人 诈 明 了 在 笃 芯 保卫 细胞 原生 质 体质 膜 上 存在 与 ABA 高 度 亲 和 结合 的 蛋白 质 成 
分 。 后 来 ,陆续 在 相同 植物 及 不 同 组 织 和 器 官 中 鉴定 出 不 同 的 ABA 结合 蛋白 ,而 且 发 现 ABA 结合 得 
和 白 存 在 于 质 膜 、 内 质 网 , 液 泡 腊 ,细胞 质 等 不 同 亚 细 胞 结构 区 域 。 根 据 近 几 年 对 ABA 作用 位 点 及 结合 
司 白 的 研究 表明 ,植物 细胞 外 表面 和 植物 细胞 内 部 的 不 同 亚 细 胞 结构 位 点 存在 的 ABA 结合 型 白 都 分 
别 可 能 具有 ABA 受 体 的 功能 。 以 ABA 对 植物 叶片 气孔 运动 的 调节 为 例 , ABA 可 显著 抑制 气孔 开 
放 , 也 可 促进 气 蕊 关闭 ,但 气 蕊 的 关闭 并 非 气 世 开放 的 简单 道 过 程 。 所 以 有 人 认为 ,ABA 对 气孔 开放 
与 关闭 的 调控 可 能 是 通过 保卫 细胞 的 不 同 ABA 受 体 而 发 生 作用 的 。 

植物 激素 赤 霉 素 (GA) 的 帆 型 生理 调节 作用 之 一 是 诱导 条 谷类 籽粒 糊 粉 层 细胞 中 上 淀粉 酶 的 合 
成 ,因此 有 关 杰 才 索 受 体 的 研究 也 多 用 糊 粉 崖 细胞 进行 。 利 用 光 亲 和 标记 方法 已 还 明 在 谷物 籽粒 糊 
粉 层 细胞 中 存在 至 少 两 种 不 同 的 杀 夫 素 结合 贷 冉 (gibbrellin binding protein,， GBP) ,其 中 的 一 种 成 分 
可 能 是 赤 每 素 的 特异 受 体 。 从 菜豆 上 胚 轴 细 胸 质 中 分 离 出 的 舅 一 种 GBP 则 被 证 明 具 有 刺激 细胞 转 
录 活 性 的 作 几 。 而 硅 胞 外 使 用 不 能 通过 膜 的 赤壁 素 类 似 物 也 可 诱导 糊 粉 层 细 胞 内 “淀粉 酶 合成 的 证 
据 . 以 及 向 糊 粉 层 原 牛 质 体 胞 内 注射 赤 霉 素 而 不 能 诱导 淀粉 酶 合成 的 实验 结果 都 表明 ,细胞 感受 赤 
必 素 的 位 点 可 能 在 质 腊 外侧。 虽然 有 研究 证 明 杰 老夫 可 以 非 解 离 的 形式 进行 跨 膜 运转 面 被 活 细 胞 自 
胞 外 吸收 ,而 且 在 胞 内 也 检测 到 吕 与 有 活性 的 杰 考 素 成 分 特异 结合 的 可 溶性 合拍 成 分 ,但 在 胞 内 是 省 
存在 GA 的 作用 位 点 尚 无 明确 证 据 。 近 年 米利 用 -~ 此 与 杰作 素 作 用 相关 的 突变 体 材 料 在 赤 姻 素 信号 
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转 导 研究 方面 取得 了 一 些 进 糜 ,但 感受 及 传导 赤 雷 素 作 号 的 分 子 机 制 的 钙 究 沿 有 待 时 有 。 

有 关 细 胞 分 斤 素 (激动 素 ) 受 体 的 研究 报道 不 多 ,而 对 分 裂 素 的 信号 转 导 机 制 也 了 解 较 少 。 虽 然 
已 从 多 种 植物 的 不 同 组 织 或 细胞 向 鉴 定 出 多 种 细胞 分 裂 素 结合 贷 自 (cytokinin binding Protein， 
CHBP) ,但 还 没有 确 计 其 中 的 任何 一 种 结合 季 目 在 分 裂 素 的 信和 号 转 导 过 程 中 起 受 体 的 作用 。 有 关 CBP 
的 研究 以 对 小 麦 等 禾 谷 类 上 乃 中 的 CBP 较为 次 入。 利用 免疫 学 方法 证 明太 谷类 胚 组 织 中 分 离 出 的 
CBP 主要 位 于 环绕 及 轴 的 蛋白 体 中 ,但 人 们 认为 这 类 CBP 与 细胞 中 分 槛 素 结 合 的 主要 作用 可 能 在 于 
调节 胞 内 分 裂 素 的 深度 ,而 其 本 身 并 非 是 分 裂 素 的 特异 受 体 。 丰 人 报道 了 在 烟草 中 的 一 种 CBP 类 似 
于 驴 腺 并 高 半 有 眩 气 酸 水 解 酶 (Sadenosyl-L-homoeysteine hydrolase) ,由 于 号 腺 苷 高 半 胱 氨 酸 是 甲 基 
转移 酶 的 抑制 剂 ,所 以 他 们 推测 分 列 素 的 作用 机 制 可 能 与 一 些 甲 基 化 反应 有 关 。 近 来 在 拟 南 并 中 发 
现 了 存在 ~ 种 与 分 裂 素 有 关 的 类似 于 细菌 双 组 分 俏 号 系统 的 组 分 CK ,CKN 编码 一 具有 组 氨 酸 
激酶 CHPK) 活 性 的 蛋白 组 分 。CKIl1 蛋白 的 N 端 区 域 被 认为 叮 能 是 分 裂 素 信号 的 感受 区 域 ,而 其 随 
后 的 区 域 可 能 对 信和 号 的 接受 与 传递 负责 ,所 以 排 测 CKIl 蛋白 很 有 可 能 是 一 种 分 裂 素 受 体 。 

有 关 乙 燃 受 体 人 研究 的 突破 得 益 于 拟 南 并 突变 体 材 料 的 应 用 。 根 据 乙 烯 半 双 子叶 植物 黄 化 幼苗 
茎 , 根 细胞 的 伸 长 有 显著 的 搜 制 作用 ( 凤 乙 烯 的 三 重 上 反应 }, 利 用 模式 植物 拟 南 并 共有 易 被 诱 变 , 易 于 
馆 选 突变 体 的 优点 ,先后 第 选 出 多 个 和 乙 堪 必用 .乙烯 合成 以 及 乙烯 和 牛 哩 效应 有 关 的 拟 南 其 突 溉 体 。 
抗 乙烯 作用 的 氛 南 并 突变 体 被 命名 为 etr(ethylene-resistant) .对 乙烯 不 敏感 的 拟 南 芥 突 变 体 被 命名 
为 ein(ethylene insensitive) ,而 持 急 表现 乙烯 二 重 反 应 的 突变 体 则 被 命名 为 ctrtconstitutive triple 
response)。 利 用 拟 南 并 突变 体 对 植物 激素 乙烯 受 体 的 研究 在 1994 和 1995 两 年 内 取得 了 突破 性 进 
展 , 被 公认 为 是 近年 来 在 植物 激素 受 体 .植物 细胞 信号 转 导 乃至 植物 科学 基础 理论 研究 中 的 重要 成果 
之 一 。 

etrl 是 抗 Z 焙 作用 的 突变 体 之 一 , 现 已 从 etrl 植株 中 克隆 出 对 抗 乙烯 作用 任 责 的 ETRI 基因 。 
该 基因 编码 乙烯 受 体 蛋 白 ETRI。 在 etrl 植株 中 ,ETRI 基因 发 生 突 变 , 乙 烯 信号 不 能 被 植株 所 感受 ， 
因而 形成 抗 乙烯 表 型 。 乙 烯 受 体 ETR1 是 由 738 个 氨基 酸 组 成 的 多 肽 ,其 和 端 为 一 醇 水 结构 ,会 乙 浠 
受 体 活性 区 域 ;而 C 端 则 含有 一 组 氨 酸 激酶 活性 区 域 ,如 图 18-3A 所 示 。 乙烯 爱 体 蛋白 的 这 一 结构 模 
式 非常 类 似 于 细菌 中 的 双 组 分 信号 系统 。 在 细菌 中 ,其 双 组 分 信号 条 统 包括 感受 器 (sensor) 和 上 反应 调 
节 器 (Cresponse regulator) 两 部 分 。 感受 器 区 域 通常 定位 在 膜 上 ,并 与 -有 具 组 氨 酸 激酶 活性 的 区 域 相 
邻 。 当 信号 分 子 与 N 端的 感受 器 结合 时 ,组 氨 酸 激酶 被 激活 并 进行 据 我 矶 酸化 ,然后 灵 酸 基 团 从 组 氮 
酸 转 移 至 反应 调节 器 区 域 的 天 举人 所 酸 残 基 上 ,而 反应 调节 器 的 太 酸 化 状态 则 决定 其 调节 活性 。 许多 
细菌 的 双 组 分 信号 系统 中 的 反应 调节 器 是 转录 的 调控 因子 。 由 此 推测 ,高 等 植物 的 信号 转 导 系 统 可 
能 在 某 些 方面 与 原核 生物 有 相似 之 处 。 

从 ctrl 型 氢 南 并 突变 体 中 分 离 克 隆 出 的 CTRI 基因 则 是 编码 在 ZZ, 烯 信 号 转 导 过 程 中 起 负 调 节 作 
用 的 蛋白 因子 CTR1。 在 ciri 植 柏 中 CTR 基因 发 生 突变 ,乙烯 信和 号 转 导 过 程 中 的 负 调 节 因子 缺失 ， 
因而 形成 持续 表现 乙烯 牛 理 效应 的 表 型 。 如 图 18-3B 所 示 ,CTR]1 的 NN 端 为 调节 活性 区 域 ,而 局 端 则 
具有 丝 氢 酸 / 苏 贫 酸 蛋白 激酶 的 特征 序列 。 生 白质 序列 分 析 表 明 ,(TRI1 是 一 丝氨酸 / 苏 贷 酸 蛋白 激 
酶 , 它 与 动物 中 的 Raf 蛋白 激酶 极为 相似 。 动 物 细胞 中 的 Raf 蛋白 是 分 腹 素 原 激 活 的 蛋白 激酶 激酶 
激酶 (mitogen-aetivated protein kinasc kinase kinase, MAPKKK) , 它 可 将 MAPKK 磷酸 化 ,而 MAP- 
KK 则 进一步 将 MAPK 磷酸 化 , 道 过 这 一 列 灌 酶 众 化 的 磷酸 化 级 联 反 应 ,最 终 实 现 对 细胞 分 化 和 生 式 
的 调节 。 据 CTR1 的 氨基 酸 序列 推测 ,CTR1 有 类 似 于 动物 细胞 中 MAPKKK 的 作用 ,市 CTRI 已 被 
证 实 是 乙烯 信号 转 导 过 程 中 的 负 调 节 因 子 ， 改 认为 慎 物 细胞 中 乙烯 的 信号 转 导 过 程 可 能 也 淆 及 于 
质 的 系列 磷酸 化 反应 ， 

在 所 南开 eintethyl lene insensitive) 突 变 休 中 克隆 出 对 乙烯 敏感 性 负责 的 基因 EIN2. 该 基因 的 
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图 18-3 乙烯 受 体 ETR1(CA) 及 其 调节 因子 CTR1(B) 结 构 框 架 和 乙烯 信 
号 转 导 模式 国 !C) 


突变 导致 突变 体 植 株 对 乙烯 的 不 敏感 性 。 利 用 双 基 因 突 变 进行 的 研究 证 实 , 在 ETRI、CTRI 和 
EIN2 这 三 个 已 知 的 参与 乙烯 信 和 号 转 导 的 因子 之 间 ,ETR1 作为 乙烯 的 受 体 寻 于 上 游 ,EIN2 则 位 于 下 
游 ,而 CTR1 作为 抽调 节 因 子 作 用 于 两 者 之 间 。 三 者 介 异 乙烯 信号 的 传导 过 程 可 归纳 为 图 18-3C 所 
示 模 式 。 

关于 乙烯 爱 体 以 及 信号 转 导 机 制 的 研究 进展 无 疑 对 其 他 儿 类 激素 的 受 体 及 信号 转 导 机 制 的 研究 
将 产生 积极 影响 。 在 乙烯 信号 转 导 因子 中 , 乙 烯 受 体 ELTR1l 与 细菌 双 纹 分 信和 号 传递 系统 之 间 . 人 负 调 节 
因子 CTR1 与 哺乳 动物 细胞 Raf 类 和 蛋白 激酶 之 间 分 别 具 有 相似 性 的 特点 表明 ,植物 细胞 的 信号 转 导 
系统 有 可 能 兼容 了 低 等 的 原核 细胞 和 高 等 真 核 细胞 的 信号 转 导 机 制 。 

有 关 乙 玫 信 号 转 导 过 程 中 的 相关 步骤 或 生理 忆 制 请 另 参见 第 十 三 章 内 容 。 
3. 植物 细胞 受 体 样 激酶 

在 植物 细胞 中 还 存在 一 类 与 哺 有 动 物 表 皮 生 长 因子 (EGF) 受 体 相 似 的 蛋白 激酶 ,被 丈 为 受 体 样 
激酶 (receptore-like kinase，RILK)。 这 类 人 蛋白 激酶 跨 腊 存 在 ,其 N 端 位 于 胞 外 恒 , 含 有 与 动物 细胞 受 
体 晤 端 类 似 的 糖 基 化 区 域 ,因此 可 能 与 刺 注 信号 的 感受 有 关 ; 而 CC 端 则 位 于 胞 内 恒 , 售 具有 激酶 活性 
的 区 域 。RLK 的 胞 外 侧 部 位 类 似 于 受 体 , 当 与 某 种 胞 外 特异 刺激 物 结合 之 后 , 胞 内 侧 激 酶 的 催化 活 
性 受 其 影响 而 改变 。 植 物 细胞 中 的 RI.K 属 苏 毛 酸 / 丝 氨 酸 蛋白 激酶 类 型 ,不 同 于 动物 细胞 中 的 酪 毛 
酸 型 受 体 样 蛋 白 激酶 。 随 着 拟 南 草 基 因 组 计划 的 迅速 进行 , 近 几 年 发 现在 植物 细胞 中 存在 多 种 (估计 
约 300 种 左右 ) 可 能 具有 爱 体 功能 的 丝 餐 酸 / 苏 氨 酸 激酶 ,而 迄今 尚未 在 真菌 或 动物 中 发 现 与 其 相对 
应 的 成 分 (动物 中 发 现 的 具有 受 体 功能 的 蛋白 激酶 主要 是 栈 氮 酝 激 酶 ,而 动物 细胞 中 发 现 的 大 多 数 经 
氨 酸 / 苏 氨 酸 激酶 属 胸 质 可 党 性 酶 )。 有 人 认为 ,植物 细胞 与 动物 细胞 在 受 体 及 类 受 体 方面 的 差异 恰 
怡 反映 了 两 类 细胞 在 信号 转 导 的 开始 阶段 就 存在 差异 。 显 然 , 揭 示 植物 细 胞 中 这 些 受 体 桩 激酶 的 分 
子 作用 机 制 将 对 深入 了 解 植物 细胞 的 信和 号 转 导 分 子 机 制 有 特殊 重要 的 意义 。 

研究 较 多 的 植物 细胞 RLK 是 与 植物 自 交 不 亲 和 相 关 的 -一些 组 分 ;这 些 受 体 样 激酶 最 初 被 称 为 
S -蛋白 。 利 用 甘蓝 属 RLK 突变 体 所 获得 的 录 究 结果 表明 ,这 些 RLK 的 调节 功能 具有 特异 性 ,除了 
与 自 交 不 亲 和 有 关外 ,并 不 影响 植物 咎 长 发 育 的 其 他 过 程 。 与 些 相 一 致 ,这 些 RLK 只 在 甘蓝 局 植物 


的 花 器 官 中 特异 表达 。 而 在 拟 南 芥 中 克隆 的 数 个 RLK 基因 CARK] 、ARK2、ARRK3. 以 及 RLKI、 
a 13 。 


RIK4 、RIK5 等 ?虽然 与 上 述 的 RIK 基因 向 度 同 源 , 但 它们 的 功能 却 似乎 与 白 交 不 亲 和 无 大, 而且 
它们 的 组 织 表 达 特 异性 也 各 有 特点 。 这 说 明 植 物 细胞 中 的 各 种 不 同 丝 氨 贾 . 苏 氨 酸 受 体 样 激酶 可 能 
分 别 共 有 不 同 的 细胞 测 节 功能 。 最 近 有 人 报道 了 一 种 在 水 分 胁迫 条 件 下 被 激活 的 ,依赖 Mg: 而 不 依 
赖 Ca 的 苏 氨 酸 /" 丝氨酸 受 体 样 激酶 。 

芋 然 利用 基因 克隆 技术 已 在 植物 中 鉴定 出 多 种 RIL 长 ,但 作用 于 它们 的 上 游 信号 物质 为 何以 及 它 
们 的 下 游 作用 靶 分 子 为 何等 许 客 问 题 尚 不 清楚 ， 所 以 ,有 关 植物 细胞 RLK 的 功能 及 调控 和 作用 机 制 
方面 的 研究 叮 能 是 术 来 几 年 植物 细胞 信号 转 导 研究 锁 域 的 前 党 课题 之 -。 

二 、GTP 结合 调节 蛋白 

GTP 结 台 凋 节 蛋白 (GTP-binding regulatory protein,; 简 称 G 蛋白 ) ,是 活 细胞 内 一 类 具有 重要 生 
理 调 节 功 能 的 蛋白 质 。 此 类 蛋白 由 于 其 生理 调节 切 能 有 款 于 与 三 醉 酸 岛 华 CGTP) 的 结合 以 及 有 具有 
CTP 水解 酶 的 活性 而 得 名 。20 世纪 70 年 代 初 首先 在 动物 细胞 中 发 更 了 G 蛋白 的 存在 ;进而 证 明了 
G 蛋白 在 细胞 信号 转 导 ,特别 是 在 跨 膜 细胞 信号 转 导 过 程 中 有 重要 的 调控 作用 , 即 G 蛋白 是 偶 联 细胞 
腊 受 体 与 其 所 调节 的 相应 生理 过 程 之 间 的 主要 信号 传递 者 。 活 细胞 内 的 G 蛋白 一 般 被 分 为 两 大 类 。 
一 迷 是 出 二 种 不 同 亚 基 (e .YY) 构 成 的 异 于 豪 体 G 荆 昌 (heterotrimeric G-protein， 妈 称 为 大 避 重 乌 )， 
其 a 亚 基 舍 有 与 GTP 结合 的 活性 位 点 ,并 具有 GTP 酶 活性 。a 亚 基 的 分 子 质量 范围 在 35 一 55kDa 
之 间 。B 和 Yy 亚 基 的 分 子 质量 分 别 为 35~36kPDa 和 8 一 10kDa, 刘 和 ?7 亚 基 一 般 呈 稳定 的 复合 状 个 存 
在 。 另 -- 类 G 蛋白 是 只 含有 -- 个 亚 基 的 单 聚 体 G 蛋白 , 义 被 称 为 小 G 蛋白 (small G-protein)。 小 局 
和 蛋白 的 结构 与 功能 类 似 于 异 三 生体 G 蛋白 中 的 a 于 基 ;分 子 质量 在 20 一 30kDa 之 问 , 有 与 GTP 结合 
的 活性 位 点 并 其 有 有 GTE 酶 活性 。 小 G 型 自 又 分 为 ras、tho、rab/ypt 三 个 亚 类 ,它们 分 别 参 与 细胞 尘 
长 与 分 化 ,细胞 运动 . 膜 讲 泡 与 蛋白 质 运输 等 的 调节 过 程 。 如 在 生长 着 的 花粉 管 中 , 花 粉 管 项 端的 不 
断 生 长 有 束 于 网 内 不 断 向 顶端 部 位 分 沙 膜 可 泡 , 而 rho 类 小 G 蛋白 在 胞 内 膜 压 泡 的 分 泌 及 运输 过 程 
中 起 着 重要 调控 作用 。 

对 G 组 白 的 生理 调节 作用 及 其 机 制 的 认识 主要 是 通过 对 动物 细胞 内 异 三 聚 钵 G 蛋白 的 研究 而 
取得 的 。 异 三 聚 体 G 司 白 位 于 膜 内 侧 ,并 与 质 膜 紧密 结合 。 如 图 18-4 所 示 , 当 某 种 内 源 或 外 源 刺激 
信号 (S) 与 其 腊 上 的 特异 受 体 (R) 结 合 后 ,激活 的 受 体 (SR) 将 信号 传递 至 G 蛋白 ;激活 的 G 蛋白 可 能 
直接 调节 某 一 特定 的 和 牛 理 生 化 活动 ,也 可 能 通过 其 他 信号 传递 者 间接 地 调节 牛 理 生化 活动 。 在 膜 上 
受 忻 被 激活 的 状态 下 ,G 蛋白 的 a 亚 基 与 GTP 结合 而 被 活化 。 活化 的 a 亚 基 与 BY 亚 基 复合 体 分 离 
而 呈 游 离 状 态 ,并 进一步 通过 直接 或 间接 的 方式 调节 相应 的 生理 生化 活动 。 而 当 « 亚 基 所 具有 的 
GTP 酶 活性 将 与 a 亚 基 相 结 合 的 GTP 水 解 为 GDP 后 ,a 王 基 恢复 到 去 活化 状态 并 与 py 亚 某 结合 为 
复合 体 。 异 三 宇 体 G 蛋白 的 这 种 活化 与 去 活化 循环 受 多 种 因素 控制 。 在 研究 工作 中 可 以 人 为 地 控制 
台 蛋 白 的 活化 与 去 活化 过 程 , 从 而 有 目的 地 研究 如 蛋白 在 细胞 信和 号 转 导 中 的 作用 机 制 。 最 常用 的 方 
法 是 利用 GTP 的 类 似 物 GTPYS 及 GDP 的 类 似 物 GDPBS 来 调节 G 蛋白 的 活性 状态 。GTP 的 类 似 
物 GTPYS 可 与 G 蛋白 的 « 亚 基 相 结合 ,但 却 不 能 被 " 亚 基 水 解 ,所 以 使 忆 蛋白 处 于 持续 活化 状态 。 
而 GDP 的 类 似 物 GDPBS -- 日 与 G 蛋白 结合 , 则 阻止 了 G 蛋白 与 GTP 的 结合 ,使 G 蛋白 处 于 持续 抑 
制 状态 。 另 一 类 常用 的 研究 手段 是 使 用 两 种 从 细菌 中 提取 的 毒素 来 调控 G 盘 白 的 活性 。 这 两 种 细 基 
准 素 分 别 足 堆 乱 毒素 (echolera toxin) 和 百日咳 毒素 (pertusis toxin)。 两 种 毒素 的 作用 都 是 可 将 G 中 
各 a 亚 基 的 菜 一 位 点 进行 ADP- 核 糖 基 化 (ADP-ribosylation) ,结果 使 G 蛋白 不 能 进行 正常 的 活化 与 
去 活化 循环 .一 般 认 为 ,霍乱 毒素 对 G 蛋白 亚 基 进行 ADP- 核 糖 基 化 的 结果 使 得 亚 基 失去 GTP 
酶 活性 ,从 而 使 G 蛋白 处 于 活化 状态 。 而 白 日 咏 毒 素 对 证 基 上 的 不 同位 点 进行 ADF- 核 糖 基 化 ,使 
与 G 蛋白 结合 的 ADP 不 能 解 离 , 阻 止 了 G 蛋 扬 与 GTP 的 结合 ,结果 使 G 蛋 自 处 于 抑制 状态 。 但 现 
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在 已 经 知道 ,在 不 同 生物 体 中 两 种 毒素 对 于 不 同 G 蛋白 的 调节 作用 可 能 有 所 不同 。 
植物 细胞 G 蛋白 的 研究 始 于 20 世纪 80 年 代 中 后 期 , 近 十 年来 利用 

cDNA、 基 内 克隆 ,基因 转移 、 蛋 白质 生物 化 学 ,生理 学 . 电 生 理学 等 技术 

不 仅 已 证 明了 G 蛋白 在 高 等 植物 中 的 普遍 存 在 ,而且 也 已 初步 证 明 G 有 重 一 ~ 和 

白 在 植物 对 光 和 激素 的 生理 效应 .植物 细胞 跨 膜 离子 运输 .植物 组 织 和 器 外 

官 的 形态 建成 等 细胞 信号 转 导 过 程 中 有 重要 调节 作用 。 迄 今 右 关 植 物 细 

胸 异 三 聚 体 G 蛋白 的 研究 还 仅 局 限于 对 其 a 亚 基 的 研究 。 虽然 尚未 将 a 0 = 一 有 3 

亚 基 分 离 纯化 ,但 已 在 多 种 不 同 植物 中 证 明了 它 的 存在 。 从 不 同 植物 中 | 

鉴定 出 的 G 蛋 自 a 亚 基 的 分 子 质 量 有 所 不 同 ,但 它们 的 氨基 酸 序列 中 都 。 [ 仁 丽 改 让 < 

含有 与 已 知 a 王 基 近乎 相同 的 保守 区 城 。 例 如 ,根据 G 蛋白 4 亚 基 的 

cDNA 克隆 所 推 街 出 的 拟 南 并 和 藉 关 细胞 中 a 亚 基 的 氨基 酸 序 列 中 含有 图 ]8 4 晃 三 聚 体 人 重唱 作 

保守 性 较 高 的 区 域 。 而 在 同 种 杆 物 中 存在 分 子 质量 不 同 的 G 鼻 白 ,又 恰 用 模式 几 

恰 说 明 植物 细胞 中 的 多 种 不 同 生理 过 程 可 能 分 别 由 不 同 的 G 量 白 调控 。 

一 些 研究 表明 ,植物 细胞 G 蛋白 可 能 参与 和 光敏 色素 以 及 其 他 植物 色素 有 关 的 生理 调节 过 程 . 
从 黄 化 驴 豆 幼苗 中 分 离 出 的 G 蛋白 < 亚 基 的 GTP 酶 可 被 蓝光 激活 ,说 明 G 蛋白 可 能 参与 植物 对 蓝 
光 的 生理 效应 过 程 。 从 黄 化 狂 麦 幼苗 分 离 得 到 的 质 膜 组 分 中 存在 能 与 GTP 可 逆 结 合 的 组 分 ,其 活性 
受 红 光 及 远 红 光 的 调节 ,该 质 膜 组 分 中 同时 存在 能 被 0 司 白 = 亚 基 抗体 及 霍乱 毒素 所 鉴别 的 分 子 质 
量 为 24kDa 的 多 肽 。 霍 乱 毒 素 处 理 可 抑制 光敏 色素 mRNA 的 积累 。 利 用 光敏 色素 缺陷 型 番 藻 细 胞 
进行 的 研究 结果 表明 .G 蛋白 参与 了 光敏 色素 信和 号 转 导 的 早期 过 程 。 利 用 膜 片 钳 (patch clamp) 技 术 
的 研究 结果 表明 ,看 豆 保卫 细胞 质 膜 上 的 内 向 钾 离子 通道 受 膜 上 G 蛋白 的 调控 。 当 使 用 GTPYS 处 理 
使 G 蛋白 处 于 活化 状态 时 ,保卫 细胞 质 腊 上 的 内 向 钾 离 子 通道 受到 显著 抑制 ;而 用 GDPBS 处 理 后 的 
处 于 抑制 状态 下 的 G 蛋白 则 有 促进 质 膜 上 内 向 钾 离 子 通道 活 性 的 作用 .植物 细胞 G 蛋白 对 膜 上 钊 
离子 通道 的 调 艺 作 用 在 全 细胞 记录 和 分 离 膜 片 记录 中 都 得 到 了 证 实 。 植 物 细胞 G 蛋白 通过 对 膜 上 离 
子 通道 的 调节 而 参与 细胞 信号 转 导 过 程 的 分 子 机 理 是 很 值得 进一步 探讨 的 研究 工作 。 

植物 细胞 G 性 白 还 可 能 与 植物 激素 的 信号 转 导 过 程 有 关 。 赤 每 素 可 引起 黄 化 小 麦 原 牛 质 体 的 吸 
联 , 而 G 蛋白 抑制 剂 可 消除 赤 霉 素 的 作用 。G 蛋白 对 赤 霍 素 咎 理 调节 作用 的 影响 可 能 与 G 蛋白 、 光 
敏 公 素 ,未 霉 素 之 癌 的 交互 作用 有 关 。 生 长 素 可 促进 GTPYS 与 水 稻 胚芽 精细 胞 的 结合 ,而 GTPYS 则 
减少 后 长 素 己 胚芽 辅 细胞 的 结合 。 这 说 明生 长 素 可 能 促进 该 类 细胞 中 G 蛋白 的 活化 ,而 处 于 活化 状 
态 的 G 蛋白 则 可 能 通过 影响 生长 素 受 体 而 抑制 生长 素 与 细胞 的 结合 。 另 一 方 而 ,生长 素 又 具有 促进 
水 稻 胚 芽 畏 细胞 膜 组 分 中 GTP 酶 活性 的 作用 。 

植物 细胞 G 党 白 还 可 能 与 膜 上 由 磷脂 累 肌 醇 Cinositol phospholipid) 类 物质 生成 磷酸 肌 醇 信使 物 
质 的 过 程 有 关 , 而 悉 酸 肌 醇 类 物质 (IP,) 已 被 证 明 是 细胞 信号 转 导 机 制 中 的 重要 因子 ,这 表明 植物 细 
胞 蛋白 可 能 通过 磷酸 肌 醇 信使 而 进一步 传递 信号 。 此 外 ,G 蛋白 可 能 对 植物 细胞 中 蛋白 质 的 磷酸 
化 与 去 磷酸 化 过 程 也 有 调节 作用 ,而 G 蛋白 的 这 种 作用 有 可 能 与 其 对 细胞 内 cAMP 水 平 的 油 节 有 
关 。 有 研究 表明 , 乱 乱 毒 家 和 百日咳 毒素 能 促进 真 落 诱 导 因子 对 菜豆 培养 细胞 的 影响 ,这 说 明 G 蛋白 
也 可 能 参与 病原 菌 感染 植物 细胞 的 信号 识别 与 传递 过 程 ， 

三 、 环 化 单 磷酸 腺 苷 
如 果 将 来 自 胞 外 的 各 种 物理 和 化 学 刺激 信号 作为 细胞 信号 转 导 过 程 中 的 初级 信使 或 初级 信号 


Cprimary stimuli 或 initial signal} 的 话 ， 这 些 胞 外 刺激 信号 经 过 跨 膜 依 导 传 递 等 一 系列 步骤 之 后 ,必须 
通过 影响 胞 内 的 某 种 或 某 坚 因子 的 变化 进而 湄 节 细 网 的 生理 生化 活动 。 由 胞 外 刺激 信号 激活 或 抑制 
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药 ( 或 引起 改 记 的 ). 具 有 生 昕 调节 话 性 的 细胞 内 因子 被 称 为 细胞 信和 入 转 导 过 程 中 的 次 线 信 叶 战 第 二 
信鸽 {vecond messenger)。 坏 化 单 磷 酸 腺 苷 (ecAAMP，cyclic adenine monophosphate) 基 在 活 细 胞 内 最 
后 被 发 更 的 一 种 重要 的 第 一 信使 。 

在 动物 细胞 中 早已 证 明了 caAMP 基 重 要 的 第 二 信使 物质 。 一 般 认 为 .关上 基 此 胞 外 刺激 信号 作用 
于 于 细胞 时 ,被 刺激 信 叶 激活 的 细胞 质 膜 上 的 相 庶 受 体 通过 6 全 所 的 介 导 促进 或 抑制 膜 内 侧 的 腺 
芳 酸 环 化 畴 ,从 而 调节 胞 质 内 的 cAMEP 水 平 ;rAMTP 作为 第 二 信使 激活 和 蛋 站 激 旷 ACPKA);PKA 包括 
化 亚 基 和 和 调节 业 基 两 部 分 ,PKA 被 激活 后 其 催化 严 基 和 调节 炎 基 相互 分 离 而 分 别 调节 细胞 活动 。 
其 中 催化 亚 菜 进入 细胞 核 催 履 cAMP 应 答 元 件 结合 蛋 时 (cAMP response clement binding Protein， 
CREB) 的 克 酸 化 作用 ,被 碰 酸 化 的 CREB 激活 核 基因 序列 中 的 转录 调节 因子 cAMP 应 管 元 件 (cAMP 
response element，CRE) ,导致 被 话 导 基因 的 表达 (图 18-5)、 在 动物 细 胸 中 存在 两 类 G 蛋白 ,它们 分 
别 具 有 激活 和 抑制 膜 内 侧 腺 苷 酸 环 化 酶 的 作用 。 虽 然 月 20 世纪 70 年 代入 们 就 开始 研究 植物 细胞 内 
的 ecAMP. 但 至 今 仍 未 确切 证 明 cAMP 已 但 在 植物 细胞 中 存在 以 及 是 省 也 县 有 作为 胞 内 第 二 信使 的 
作用 。 







































































有 人 曾 总 结 了 研究 植物 细胞 cAMP 的 进展 















oy 。 情况 ,认为 要 明确 是 否 植物 细胞 也 存在 类 似 于 动 
有 出， 物 细胞 中 的 cAMP 第 二 信使 系统 ,首先 应 验证 下 
绝 胞 内 Wt 述 命题 ;四 高 等 植物 细胞 中 是 否 普遍 存在 内 源 
ATP cAMP+tpipl caMP; 加 牛 理 浓度 的 cAMP 是否 叶 引 起 植物 组 

/ 胞 的 生理 生化 效应 ;@ 植 物 细胞 内 是 否 存 在 合成 


和 降解 CAMP 的 酶 :由 植物 细胞 内 是 否 存 在 
过 KA cAMP 的 靶 和 蛋白 ， 
\ 迄今 为 止 , 仍 未 明确 证 明 是 否 高 等 植物 中 普 


Gn 遍 存 在 cAMP。 哩 然 在 一 些 植 物 中 已 测定 到 
cAMP 的 存在 ,但 除了 浓度 过 低 于 动物 细胞 中 的 
185 cAMP 信 公示 瘟 有 效 牛 理 浓度 外 ,由 不 同和 实验 室 在 不 同 植物 中 所 

让 测 得 的 细胞 <AMP 的 浓度 变异 非常 大 ,大 约 在 5 
游 G 蛋 站 ,激活 的 G 蛋 外 = 亚 某 作用 于 与 质 腊 连 粮 的 腺 并 所 化 X10 “~ 8X10“ mol/I 的 范围 之 间 。 而 在 动物 
酶 ,cAMP 被 合成 。raMP 作用 于 开拍 激 栈 ArPKA) ,被 激 话 的 细胞 中 的 cAMP 深度 则 在 1 X107~ 5Xx107? 
PKA 的 催化 亚 基 (和 调节 亚 基 {R} 相 扎 分 离 。C 亚 基 进入 纲 胞 mol/L 之 间 。 更 为 关键 的 有 是 ,许多 研究 工作 发 现 ， 
核 ' 俱 化 CAIMEP 月 应 忆 件 结合 售 站 CREE) 的 大 具 化 , 酸 化 后 的 能 够 引起 植物 细 腹 生理 效 应 的 外 加 cAMP 的 浓 
NA 人 座 在 10 smol/ 上 水 平 。 这 就 意味 关 , 即 便 假 定植 
物 细胞 中 cAMP 的 浓度 确实 较 低 而 且 变化 较 大 ， 
内 源 的 cAMP 也 可 能 不 足以 引起 细胞 的 生理 效应 。 另 一 方面 ,也 有 个 别 研究 报道 了 10“mol/ 世 水 平 
的 外 加 cAMP 可 以 引起 植物 细胞 的 某 些 生理 效应 。 当 然 , 植 物 细胞 内 cAMP 的 总 体 水 平 较 低 并 不 能 
排除 细胞 内 菜 些 特定 部 位 或 区 域 的 cAMP 浓度 较 高 的 可 能 性 ,而 有 日 在 植物 细胞 的 不 同 生 长 发 育 期 也 
可 龙 胸 内 的 caAMP 浓度 不 同 , 这 使 得 至 少 到 目前 还 不 能 排除 cAMP 作为 植物 细胞 第 二 信使 的 可 能 . 
i cAMP 是 否 作 为 第 二 信使 参与 植物 细胞 的 信和 号 转 导 过 程 的 久 --- 类 证据 有 赖 于 对 cAMEP 合成 
和 降解 系统 的 研究 , 主要 是 对 腺 十 酸 环 化 酶 和 磷酸 二 酯 酶 的 研究 。 最 近 有 人 自 植 物 中 检测 到 类 似 于 
腺 甘酸 环 化 酶 的 蛋白 ,并 卫 证 明 该 蛋白 有 合成 caMP 的 作用 。 对 拟 南 芥 基 内 序列 的 分 析 结 果 表 明 , 植 
物 核 基因 中 含有 CRE 序列 以 及 编码 CREB 的 序列 。 将 拟 南 并 中 含有 CRE 序列 的 启动 子 用 于 以 芋 母 
为 材料 的 基因 表达 ,发 现 这 些 启动 子 确实 受 cAMP 结合 蛋白 的 调控 。 乙 燃 受 体 ETR1 的 基因 序列 中 
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包含 有 一 段 可 能 受 cAMP 调控 的 DNA 序列 . 

最 近 有 研究 结果 表明 ,虽然 cAMP 单独 存在 时 对 植物 叶片 气孔 的 开放 以 及 气孔 保卫 细胞 钾 离 子 
通道 无 明 品 影响 ,但 cAMP 可 以 显著 道 转 ABA 和 Ca 对 气 蔬 开放 及 内 向 钾 离 子 通道 的 狮 制作 用 。 
另 寿 研究 证 明 ,促进 叶片 气孔 关闭 的 信号 是 通过 腺 苷 环 化 酶 而 被 传递 的 。 由 这 些 研 究 结 果 推 测 ， 
cAMP 可 能 作为 植物 细胞 信号 转 导 过 程 中 的 反馈 调节 因子 而 发 挥 作 用 ,其 体 地 讲 ,植物 细胞 中 cAMP 
可 能 主 皮 是 通过 与 其 他 信使 的 交互 作 卢 (cross-talking) 而 表现 其 生理 调节 功能 ,探讨 cAMP 与 其 他 信 
使 物质 的 相互 作用 这 一 思路 可 能 有 助 王 曾 明 cAMP 在 植物 细胞 信号 中 的 作用 机 制 。 其 他 许多 研究 也 
都 表 朋 cAMP 信使 系统 很 可 能 是 本物 细胞 人 号 转 导 中 较为 普遍 的 机 制 , 如 花粉 管 的 伸 长 生长 受 
cAMP 的 调控 , 腺 代 环 化 眩 可 能 参与 花粉 与 柱头 间 不 亲 和 性 的 表现 、 根 际 微生物 因子 作用 于 根 毛细 胞 
后 导致 根 毛 中 cAMP 浓 魔 上 升 等 。 诗 于 植物 细胞 中 cAMP 的 下 游 作用 机 制 是 否 也 可 能 类 似 于 动物 
细胞 而 主要 通过 PKA 而 实现 其 调节 功能 (图 18-5) ,也 是 很 值得 赋 究 的 科学 亲 题 。 


四 、 钙 与 征调 蛋白 


Ca 在 植物 细胞 的 多 种 信和 号 转 导 过 程 中 都 有 非常 重要 的 调节 作用 ,特别 是 在 植物 适应 各 种 环境 
胁迫 欧 过 程 中 起 着 关键 作用 。 在 过 去 的 十 几 年 则 ,有 关 植 物 细 胞 Ca + 信使 的 研究 工作 主要 是 集中 在 
证 明 Cg1+ 信 使 是 否 参 与 了 某 一 信号 转 导 过 程 ,而 有 关 Ca 信使 的 上 游 产 牛 机 制 及 下 游 作用 机 制 则 研 
帘 较 少 。 植 物 细胞 胞 质 内 游离 Ca*! 的 水 平 主 要 是 通过 质 膜 与 内 膜 系统 上 的 Cas+ 通道 及 Da 泵 来 调 
节 的 ,这 与 动物 细胞 较为 相似 。 而 植物 细胞 中 Cas! 信使 的 下 游 作 用 机 制 亚 能 与 动物 细胞 差异 较 大 。 
在 动物 细胞 中 ,Caz+ 主要 是 通过 与 钙 调 素 5CaMD) 等 调节 蛋白 形成 复合 物 后 作用 于 靶 绩 白 ( 如 各 种 酶 )。 
但 在 植物 细胞 中 虽然 也 存在 钙 调 素 等 调节 蛋白 ,但 近 儿 年 的 研究 愈 来 您 表明 ,植物 细胞 中 存在 一 类 特 
有 的 既 能 直接 与 Ca! 结合 .同时 又 具有 蛋白 激酶 活性 的 酶 类 , 称 为 钙 依 赖 型 蛋白 油 酶 (calcium-de- 
pendent protein kinase，CPPK) 。 根 据 对 拨 南 芥 基 因 组 的 分 析 表 明 , 在 高 等 植物 中 至 少 存 存 40 种 以 
上 的 CDPK。 虽 然 对 CDPK 调节 功能 的 研究 才刚 刚 开始 ,但 已 经 有 环境 胁迫 可 诱导 某 些 CDPK 表达 、 
CDPK 对 植物 细胞 质 膜 离子 通道 的 磷酸 化 以 及 调节 作用 等 实验 证 据 报道 ,很 有 可 能 植物 细胞 中 的 多 
种 CDPK 分 别 参 与 不 同 的 信号 转 导 途径 。 








植物 细胞 内 的 游离 司 离 子 已 被 许多 研究 工作 og 
王 奖 是 植物 细胞 信 导 转 导 过 程 中 的 重要 第 一 信使。 司 _ 有 
研究 证 明 ,几乎 所 有 不 辐 的 胞 外 币 激 售 号 都 能 引起 * ln A 
胞 内 游 宙 钙 高 子 浓度 的 变化 ,如 光照 , 般 摸 .重力 、| ,水 4 | 和 
温度 等 名 种 物理 利 涕 和 各 种 植物 激素 病原菌 诱导 | 名 ME 
因子 等 化 学 因 于 (图 18-6)。 已 经 证 明 多 数 乃 外 刺 ” 全 性 


激 信 号 都 引起 植物 细胞 内 游离 钙 浓 度 的 上 升 , 昌 然 

也 发 现 有 少数 几 例 胞 外 刺激 信号 也 可 引起 胞 内 和 钙 图 18-6 钙 参与 植物 细胞 信号 转 时 示意 图 

浓度 的 下 降 , 而 植物 细胞 内 游离 钙 离 子 浓度 的 微小 

变化 可 能 显著 影响 细胞 的 生理 生化 活动 ， 由 此 而 引出 的 一 个 问题 是 :由 钙 离 子 浓度 变化 而 介 导 的 信 
号 转 导 的 特异 性 将 如 何 被 体现 ? 所 以 自 20 世纪 80 年 代 末 以 来 ,这 方面 的 研究 多 集中 在 探讨 胞 内 钙 浓 
度 变 化 的 时 空 特点 ,诸如 镍 离子 浓度 上 升 的 速度 .幅度 频率 .区 域 化 分 布 等 特点 。 近 年 来 的 许多 研究 
表明 , 胞 内 钙 离子 信号 的 特异 性 有 可 能 通过 钙 离 子 浓度 变化 的 不 同 频率 特点 和 区 域 特 异性 来 体现 。 

如 在 生长 的 花粉 管 顶端 区 域 就 存在 -一 显著 的 钙 离 子 浓度 梯度 ,最 顶端 的 钙 离 子 浓度 最 高 ,而 这 一 一 钙 离 
子 浓度 榜 度 的 存在 是 花 汾 管 持续 伸 长 的 必要 条 件 。 在 花粉 管 持续 促 长 过 程 中 ,顶端 锋 离 子 浓度 还 芋 
现 出 周期 性 的 上 升 和 回落 ,每 一 变化 周期 的 时 间 约 为 25~30 秒 左右 。 而 豆 科 植物 根 毛 绍 乃 在 根瘤 获 
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作用 下 发 牛 弯曲 皮 应 大 后 来 根瘤 的 形 战 过 程 中 , 概 毛 细 胸 中 钙 离 子 谈 度 的 宏 化 也 呈现 出 于 期 性 的 荆 
升 与 回落 ,每 一 周期 的 时 间 约 为 1 分钟， 可见, 胞 内 不 同 钙 离 子 清 度 的 区 不 化 现象 以 及 钙 离 于 党 度 的 
周期 性 变化 与 细胞 的 特异 生理 功能 相 联系 。 然 而 ,要 通过 侯 究 胞 内 钙 离 子 浓度 变化 的 时 空 特 点 而 解 
释 辆 离子 信号 的 特异 性 仍 需 广泛 深入 的 研究 ， 
移 内 游离 外 离子 浓度 的 变化 主要 旦 通过 钻 的 自 膜 运转 或 钙 莹 合 物 的 阅 节 而 实现 的 。 已 经 在 质 
颈 . 液 泡 膜 .内 质 网 炬 |: 发 现 钙 离 子 东 和 钙 离 子 通道 的 存在 .说 明细 胸 质 与 胞 外 环境 及 胞 内 亚 细 胞 结 
梅内 部 之 癌 存在 铅 离 子 的 运输 或 伙 换 。 如 从 玉米 等 植物 细胞 质 腻 中 已 分 离 鉴 定 出 钙 离 子 芭 和 征 离 子 
通道 的 存在 。 侧 在 液 泡 膜 上 则 已 发 现 了 Catt + 余 换 系统 、 钙 离子 条 、 以 及 几 种 钙 离子 通道 的 存在 。 
如 图 18-7 所 示 :, 膜 上 的 钙 离 子 尔 的 作用 在 于 不 断 将 钙 离 子 从 胞 质 内 和 泵 全 胞 外 或 液 渔 肉 。 由 于 在 胞 外 
环境 和 液 泡 内 的 钙 离 子 深度 的 在 10“ 一 10 :mol/l 范围 , 膜 上 钙 郊 子 采 的 活动 是 维持 胞 内 较 低 铅 离 
于 浓度 的 重要 机 制 。 而 质 膜 和 滚 泡 膜 上 的 钙 离 子 通 道 则 在 一 些 调 节 因子 的 作用 下 可 短暂 地 开放 , 结 
果 使 胞 内 钙 离 子 浓度 暂时 升 高 ,如 IP; 的 作用 就 是 激活 内 膜 系统 (如 液 泡 或 内 质 网 ) 上 的 暂 离 子 通 道 。 
总 之 ; 膜 上 的 钙 离 子 运输 系统 在 调节 胞 内 镍 离子 浓度 方面 至 关 重要 , 钉 离 子 泵 和 钉 离 了 通道 活性 的 调 
节 是 细胞 信和 号 转 导 过 程 中 的 重要 环节 (有 关 钻 离子 跨 膜 运输 及 其 调节 机 制 参 见 第 四 章 )。 
细胞 内 游离 钙 离 子 浓 度 变 化 可 能 直接 或 间接 地 影响 细胞 的 生理 生 北 活动 。 植 物 细胞 膜 上 的 一 些 
离子 通道 中 能 育 接 受 御 离 子 调控 ,如 保卫 细胞 质 腊 工 
的 内 向 钾 离 子 遂 道 可 被 钙 离 子 邱 制 ,而 外 向 锦 离 子 和 
所 离子 通道 则 可 被 钙 离 子 激 活 等 。 有 些 酶 的 活性 直接 
受 钙 离子 的 调控 ,好 植 物 网 胞 中 的 一 些 辐 依 赖 型 蛋白 
激酶 等 。 胞 内 钙 离 子 也 可 通过 钙 调 素 人 《calrmmodhiin， 
CaM) 间 接地 调节 生理 生化 活动 。CaM 是 一 类 普遍 存 
在 的 镍 结合 贷 白 , 它 有 一 非常 保守 的 由 四 个 EF 手 规 
构成 的 钙 结 合 区 域 。CaM 在 与 钙 结 合 后 被 激活 ,进而 
激活 依赖 CaMyeast 的 蛋白 激酶 或 其 他 调节 和 蛋白。 尽 
DN 管 已 利用 分 子 克隆 技术 鉴定 出 多 种 钙 调 素 及 其 相关 蛋 
图 18-7 植物 细胞 质 膜 及 内 和 噶 负 离子 运输 系统 白 , 但 对 它们 在 细胞 信号 转 导 中 的 明确 作用 却 仍 待 研 
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五 、 三 磷酸 肌 醇 


在 动物 细胞 中 , 除 钙 离子 和 cAMP 外 ,三 碰 酸 肌 醇 (IP;，inositol 1,4,5-triphosphate) 是 又 一 种 重 
要 的 胞 内 第 一 信使。 与 cAMP 的 情况 不 同 , 在 植物 细胞 中 业 己 证 明了 IP; 可 作为 胞 内 信使 参与 植物 
细胞 的 信号 转 导 过 程 。IP; 由 存 存 于 质 腊 上 的 磷 酷 酰 肌 醇 水 解 产 生 , 已 经 证 明 植 物 细胞 质 膜 中 楼 酶 
酰 肌 醇 类 物质 的 含量 大 约 是 动物 细胞 质 膜 中 的 两 入, 而 参与 水 解 购 酯 酰 肌 醇 物 质 以 生成 IP; 的 酶 
类 (包括 克 脂 酶 C. 碰 酯 酰 肌 醇 激酶 等 ) 也 已 在 植物 细胞 中 发 现 。 一 些 研究 表明 ,许多 胞 外 刺激 信号 可 
引起 胞 内 磷 酯 酰 肌 醇 类 物质 代谢 上 的 变化 ,这 些 刺 激 包 括 光 照 ,激素 ,渗透 震动 .细胞 降解 酶 类 等 。 在 
动物 细胞 中 ,IP; 作为 胞 内 信使 的 进 -- 步 作用 主要 是 促进 细胞 内 膜 系统 释放 御 离 子 至 细胞 质 内 , 即 所 
谓 IP; /Ca 一 信和 号 传递 系统 (图 18-8)。 在 植物 网 胞 中 已 初步 证 明 在 胞 内 液 泡 膜 上 可 能 存在 IP; 受 体 或 
帮 用 位 点 ,其 作用 可 能 与 调节 由 液 泡 向 细胞 质 的 钙 离 子 释 放 有 关 , 从 而 影响 胞 质 内 游离 钙 离 子 的 浓 
度 。 人 为 地 将 IPs 引入 气 孔 保卫 细胞 ,可 引起 保卫 细胞 胞 质 内 游离 钙 离 子 浓度 增加 , 钙 离 子 进 而 抑制 
质 膜 上 的 内 向 钾 离 了 通道 ,最 终 导 致 气孔 的 关闭 。 

伴随 IP; 生成 的 另 一 产物 是 二 酯 酶 甘油 (diacylglycerol，DAG)。 在 动物 细胞 中 已 经 证 明 DAG 
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也 是 胞 内 的 信使 物质 , 它 通 过 激活 蛋白 汕 酶 CCprotein kinase C，PKC) 而 参与 动物 细胞 的 信号 转 导 过 
程 (图 18-8) ,但 在 植 物 细胞 中 迄今 仍 林 证 实 类 似 于 动 牺 央 胸中 PKC 类 酶 的 存在 。 虽 然 有 人 曾 报道 过 
DAG 有 促进 保 1 细胞 质 膜 上 质子 泵 以 及 气孔 井 放 的 作用 ,但 有 关 DAG 在 植 物 细 移 信 号 转 导 过 程 中 
的 作用 还 还 不 清楚 . 
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图 18-5 JP, 信 使 的 产 正 及 其 作用 途径 
胞 外 刺激 信 导 5S) 激 活 质 膜 上 受 体 CR 本体 激活 与 其 个 联 的 下 游 G 重 站 .激活 
的 G 误 白 = 亚 基 作 出 于 与 质 腊 连接 的 岂 月 酶 CCPLC)。 腊 上 的 磷 栈 圣 肌 醉 (PT? 
被 如 酸化 形成 PITPa ,PIP* 车 磷 醋 琵 C 的 作用 下 害 水 解 成 下 ;种 DAG。IP; 作 用 
于 细胞 内 膜 [ 如 液 泡 膜 ,内 质 网 膜 等 ;上 同时 具 右 了 P: 受 体 (ITP3-R) 和 钙 亢 了 千 通 道 
功能 的 蛋白; 结果 使 暂 通 道 被 激活 . 胞 内 向 库 中 的 铬 离子 被 释 衣 至 细胞 质 中 。 胞 
内 非 活 北 的 钙 调 蛋白 (如 略 调 素 . 略 依 赖 增 蛋 白 激酶 等 ;被 激活 ,进而 引起 相应 的 
生 更 效应 ,在 植物 细胞 中 DAG 居 否 像 动物 细胞 通过 蛋白 汶 驻 CtPKC} 而 发 挥 
作 几 尚 趟 明确 。 


六 、 蛋 白 激酶 和 蛋白 磷酸 酶 


在 动物 细 殉 中 已经 汪 明 , 胞 内 许多 功能 蛋白 的 活性 词 控 是 道 过 亿 酸 化 ,去 磷酸 化 过 程 而 实现 的 。 
细胞 内 多 种 疏 白 激酶 和 蛋白 磷酸 酯 正 是 前 述 几 类 胞 内 信使 进步 作 败 的 车 分 子 。 换 言 之 , 胞 内 信使 
通过 调节 胞 内 蛋白 质 的 爸 酸 化 或 去 磷酸 化 过 程 而 进 - 此 传递 信息 


(一 ) 蛋白 激酶 A 和 和 借 让 激酶 C 


在 动物 细胞 中 研究 较 多 的 是 蛋白 沿 酶 CCPKC) 和 和 蛋白 激酶 A(PKA) 两 类 和 蛋白 激酶 。PKC 类 有 十 
种 不 同 的 蛋白 ,分 为 三 组 。PKC 的 激活 因 于 有 DAG .Cas+ 、 磷 酯 酰 丝氨酸 等 。 不 同 的 PKC 可 被 不 同 
的 激活 因子 所 激活 ,但 所 有 的 PKC 的 激活 都 依赖 十 侠 酯 酥 丝氨酸 的 作用 ,而 多 数 PKC 同时 也 依赖 于 
Ca 的 作用 。PKA 类 也 有 多 种 不 同 的 形式 ,但 它们 的 活化 都 依赖 于 cAMP 的 存在 , 故 又 被 称 为 
cAMP -依赖 型 蛋白 激酶 。 到 目前 为 止 ;尚未 明确 证 实 植物 细胞 中 是 否 存 在 PKC 和 了 PKA。 


(二 ) 钙 依 赖 型 蛋白 激酶 
在 20 世纪 80 年 代 末 期 ,人 们 在 值 物 细胞 中 发 现 了 - -类 具有 重要 生理 作用 的 蛋白 激酶 , 即 钙 依赖 
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型 重 跨 激酶 (Cas+ -dependent protein kinase，CDPK) 或 钙 调 素 样 结 倍 域 和 蛋白 激 量 (ecalmnodulin-like do- 
main btotein kinase， CDPK}。 由 于 近年 来 关于 CDPK 的 研究 发 展 较 快 ,有 人 预测 CDPK 有 可 能 是 植 
物 细胞 所 特有 的 ,在 植物 细胞 信和 号 转 导 中 最 为 重要 的 一 类 有 重 白 激酶 。 

1987? 年 首先 从 大 豆 搞 养 细 胞 中 分 离 鉴定 出 CDPK ,随后 证 明了 CDPK 具有 与 CaM 相似 的 调节 结 
构 域 。 近 来 的 研究 工作 陆续 证 明 ,CDPK 是 植物 细胞 中 .个 恒 白 激酶 家 族 . 而 日 这 一 家 族 的 成 员 尚 未 
在 动物 芒 划 菌 中 发 现 。 对 氢 南 并 全 基因 组 序列 的 分 析 志 时 , 拟 南 芥 中 存在 大 约 40 种 CDPK。CDPK 
失 和 蛋白 激酶 在 其 N 端 有 - -激酶 活性 区 域 ， 而 在 其 C 端 有 一 类 似 于 个 调 素 (calmodulin,，CaM) 的 结构 























下 我 打 制 区 域 区 域 ,而 在 两 者 之 问 存在 一 由 31 个 氨基 酸 组 成 的 

ta 自身 抽 制 区 域 Cauteinhibitory domain) (图 18-9)， 

NL — HH 上 ec 在 CC 端的 钙 调 素 结 爸 域 中 含有 由 个 EF 手 型 的 钙 
性 六 请 估 论 区 并 和 离子 结合 位 点 。 当 和 町 离 子 与 CDPK 结合 时 ,其 日 
(此 508 个 手巧 酸 ) 身 抑 制 区 域 对 激酶 活 人 性 的 抑制 被 解除 ,CDPK 被 活 


化 。 这 类 激酶 的 活性 只 依赖 于 征 而 不 依赖 于 钙 调 
素 。 现 在 已 经 知道 的 可 被 CDPK 侈 酸化 的 作用 革 
分 于 (或 底 物 分 子 ) 有 细胞 骨 架 成分. 膜 运输 成 分 . 质 腊 |- 的 质子 ATP 酶 等 。 如 从 燕麦 中 分 钦 出 的 与 
质 蜡 成 分 相 结 合 的 CDPK 成 分 可 将 质 膜 于 的 质子 ATP 酶 磷酸 化 ,从 向 调节 跨 质 腊 的 质子 运输 , 进 市 
实现 对 胞 质 pH , 膜 电 位 、 跨 膜 离子 运输 的 调控 。 

此 外 ,CDPK 还 对 气孔 保卫 细 息 液 泡 膜 上 的 C1 离子 通道 , 质 膜 二 的 K' 离子 通道 有 调节 作用 ,并 
县 已 发 现 CDPK 在 体外 可 袜 酸 化 保 忆 细胞 钾 离 子 通道 蛋白 。 利 用 叶片 表皮 组 织 通过 免疫 组 织 化 学 方 
法 证 明 ,CDPK 只 在 气孔 保 工 细胞 内 中 表达 ,但 并 不 在 表皮 绑 胞 中 表达 。 这些 实验 证 据说 明 CDPK 可 
能 在 气 蕊 运动 调节 的 信号 转 导 过 程 中 有 重要 作用 。 

在 关于 CDPK 的 分 子 生物 学 研究 方面 ,有 人 报道 了 CDPK 的 表达 与 道 境 胁迫 及 其 信号 传递 密切 
相关 。 物理 肋 迫 售 续 5( 丰 机械 切 割 ) 和 一 些 化 学 信号 (如 生长 素 . 放 线 菌 酮 , 盐 胁 迫 ) 等 均 存 诱导 或 促进 
CDPK 表达 的 作用 。 自 玉米 花粉 中 克隆 的 CDPK 基因 则 具有 在 花粉 中 特异 表达 .而 且 存 花粉 萌发 阶 
段 表 达 最 为 旺盛 的 特点 。 究 竟 CDPK 的 调控 主要 是 在 转录 和 转 详 水 平 还 吡 在 转 详 后 的 蛋白 活性 调节 
水 平 , 现 在 还 无 明确 证据。 





图 189 CPPAY 娃 构 孙 意图 


























《三 ) 其 他 和 蛋白 激酶 


除 CDPK 类 生 上 白 激 酶 外 ,在 植物 细胞 中 还 发 现 了 甚 他 类 型 的 钙 依 赖 型 电 启 。 如 与 植物 光敏 色素 
密切 相关 的 钙 依 赖 型 蛋 自 激酶 … 些 同时 受 辆 离子 和 钙 调 素 调 节 的 重 摇 激酶 等 。 除 钙 依 赖 型 量 白 激 
酶 外 ,在 植物 中 还 存在 一 类 与 哺乳 动物 表皮 生长 因 了 (EGF) 受 体 相似 的 蛋白 激酶 , 即 在 前 面 已 计 论 过 
的 受 体 样 重 白 激 酶 (RILK) ,此 处 不 肯 重 复 ， 


(四 ) 蛋白 磷酸 酶 


在 细胞 信号 转 导 过 程 中 ,全 白 激 醇 通过 其 对 园 重 白 分 子 的 翡 酸化 作用 而 实现 对 后 者 活性 的 调节 ， 
而 蛋白 碰 酸 散 则 通过 村 部 蛋白 分 子 的 去 磋 酸 化 作用 而 实现 对 后 者 活性 的 调 沁 ,可 以 说 两 者 具有 同样 
重要 的 意义 ， 在 动物 细胞 中 已 发 现 的 恒 白质 磷酸 醇 被 分 为 四 类 ,分 别 被 命名 为 1 型 .2 型 .3 型 及 4 型 
(Type 1，2、3、4), 每 一 类 又 分 别 包括 多 种 小 同 的 蛋白 质 磷酸 隆 。 现 已 在 植物 细胞 中 鉴定 出 几 种 不 
辣 的 牌 饭 奈 位 酸 酶 ,包括 在 殊 豆 ,胡萝卜 、 革 芯 中 鉴定 出 的 Type 1 素 白 质 磷 瞬 酶 ,在 崇 豆 . 胡 画 卜 . 小 
麦 中 鉴定 出 的 Type 2A 和 Type 2C 重 月 质 磁 酸 酶 等 。 有 研究 才 明 ,Type 1 蛋 口 质 磁 酸 酶 的 作 腹 可 能 
与 植物 细胞 的 有 丝 分 裂 过 程 的 调控 有 关 。 在 盔 豆 保 上 细胞 中 的 Type 2B 蛋白 伴 酸 酶 则 与 钙 离 .六 对质 
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腊 了 钟离 子 通 道 的 调节 有 关 。 报 南 并 ABA 不 敏感 型 突变 体 spz 中 发 生 突变 的 基因 ABA1I 编码 的 
量 白 可 能 是 类 侯 于 动物 绍 胞 PP2C 增 的 磷酸 酶 , 调 该 基因 的 突变 导 狂 拟 南 基 植 株 对 ABA 不 敏感 的 现 
象 说 明 , 重 广 质 的 去 磷酸 化 届 制 有 可 能 介 导 ABA 在 调节 气孔 运动 过 程 中 的 信号 传递 。 

尽管 右 关 植物 细胞 从 白质 激酶 和 蛋 日 质 爸 酸 酶 的 研究 进展 相对 妈 慢 ,但 省 多 研究 工作 洽 都 预 其 
和 蛋 握 磷酸 化 或 上 磅 酸化 的 过 程 在 植物 细胞 信号 转 导 过 程 中 有 其 香 要 作用 和 意义 。 这 可 能 是 由 于 不 同 
重 户 质 的 位 酸化 或 去 磅 屋 化 过 程 可 以 特异 地 分 别 实现 对 不 同 生理 生化 过 程 的 调节 ,这 显然 对 信号 转 
导 过 程 特异 性 的 体现 有 重要 意义 。 活 细胞 通过 调控 细胞 内 各 种 不 同 蛋 白质 的 磷酸 化 或 去 磷酸 化 ,很 
可 能 与 细胞 实现 各 种 不 同 刺 激 信 号 的 特 漳 信号 转 导 过 程 有 关 。 目 前 这 方面 的 研究 工作 的 热点 问题 包 
括 :鉴定 ,分 离 ,克隆 植物 细胞 的 各 种 不 同 蛋白 质 激 花 和 和 蛋白 质 磷 酸 酶 ,研究 各 种 蛋 摇 质 激酶 和 蛋白质 
磷酸 酶 的 作用 鞭 分 子 、 和 后 理 调 节 作 用 及 其 分 子 机 理 。 

总 之 ,植物 细胞 中 既 存 症 类 似 于 动物 细胞 的 -一 些 信 号 转 导 因子 上 及 机 制 ,同时 又 存在 植物 细胞 特有 
的 信号 转 导 因子 故 调 节 机 制 。 对 植物 细 让 的 特殊 信和 叶 转 导 机 制 的 探讨 不 公有 利和 于 丰富 人 们 对 真 核 生 
牧 细 胞 信和 号 转 导 机 制 的 认识 和 理解 ,也 有 助 于 对 植物 细胞 自身 生长 发 育 调 控 机 理 的 认识 和 理解 。 


七 、 细 胞 骨架 


细胞 骨架 出 微 管 , 微 丝 ,中 间 纤 维 等 多 种 成 分 构成 ,而 其 中 每 种 成 分 又 是 由 一 些 和 蛋白 分 子 组 成 的 。 
细胞 骨 扣 在 细 胸 牛 长 .分 化 过 程 中 的 重要 作用 愈 来 意 引 起 人 们 的 重视 , 特别 是 细胞 肯 架 成 分 在 细胞 信 
号 转 娃 中 的 作用 已 成 为 近年 来 的 重要 斌 究 领 域 。 细 胞 骨架 在 细胞 生长 .分 化 (细胞 分 裂 ), 细 胞 运动 、 
细胞 极 性 的 决定 及 极 性 生长 . 膜 蛋 白 ( 如 离子 通道 ) 功 能 的 调控 等 方面 的 作用 已 陆续 被 证 实 , 细 胞 骨架 
作用 的 分 了 机 制 也 在 你 步 被 闸 明 。 细 胞 骨架 成 分 与 信和 号 转 导 因子 (如 Ca' 、1P; 等 ) 间 的 交互 作用 方 
面 的 研究 进 一 步 说 明 , 细 胞 骨架 是 信号 转 导 过程 中 的 重要 因子 。 右 闫 细胞 骨架 的 肉 容 在 第 一 童 中 已 


有 详 述 ， 

















第 三 节 植物 细胞 信号 转 导 机 制 


图 18-10 简要 概括 了 由 上 述 因子 参与 的 细胞 信号 转 导 的 一 般 途 径 以 及 各 种 因子 之 间 的 相 瑟 作用 
关系 ,其 中 有 些 环节 或 步 邓 尚 未 在 植物 细胞 中 得 到 明确 证 实 。 植 物 细胞 信号 转 导 研究 工作 常用 的 研 
究 模 型 包括 ,植物 叶片 气孔 的 开放 与 关闭 运动 过 程 ,花粉 萌发 及 花粉 管 的 极 性 生长 过 程 , 根 毛 细胞 感 
应 环境 及 病原 因子 的 过 程 ,植物 与 病原 相互 作用 的 过 程 等 。 本 季 简 要 屹 以 气孔 运动 调控 等 信号 转 导 
研究 模型 为 例 说 明 植 物 细胞 信号 转 导 的 过 程 ,其 中 有 些 信 号 传递 步 允 可 能 具有 兽 遍 意义 。 


一 、 气 孔 运 动 调节 的 细胞 信号 转 导 机 制 
(--) 植物 叶片 气孔 的 运动 机 理 及 其 调节 


气 所 的 开放 与 美 闭 运动 是 遂 过 构成 气孔 的 保卫 细胞 的 脱 压 变化 来 实现 的 。 图 18-11 以 双子 叶 慎 
物 为 例 简单 概括 了 乞 孔 开 财 运动 的 渗透 调节 模式 ， 在 适合 气孔 开放 的 条 件 下 (如 光照 低 二 氧化 磷 浓 
度 , 较 高 的 相对 大 气温 度 等 ) .保卫 细胞 质 膜 上 的 质子 泵 被 激活 而 将 胞 内 质子 不 断案 至 胞 外 ,图 膜 质 子 
电 作 学 势 习 上 度 增 加 ,结果 使 得 质 膜 处 于 超 拭 化 状态 5( 即 卓 电 位 变 得 更 负 )。 钾 离子 在 超 极 化 跨 腊 电位 
的 作用 下 通过 内 向 姓 离 子 通 道 流 人 细胞 , 与 其 相伴 随 的 有 氨 离 下 的 内 向 流动 。 于 此 同时 , 胞 质 内 pH 
的 升 高 促进 了 淀粉 磷酸 化 酶 的 活性 ,使 胞 内 可 溶性 糖 浓度 增加 ; 较 高 的 pH 也 促进 PEP 送 化 酶 的 活 
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图 18-10 植物 细胞 信号 转 导 的 一 般 机 制 模式 图 
RLK: 受 体 样 激 栈 :AC; 腺 背 环 化 酶 ;PLC; 磷 酯 钼 CC; MAPK. 分 列 原 激活 蛋白 激 诅 . 


性 ,使 胞 内 苹果 酸 浓度 增加 。 所 有 这 些 溶质 浓度 的 增加 部 使 细胞 水 势 下 降 , 使 保卫 细胞 吸水 膨胀 .由 
于 保卫 细胞 的 胞 壁 具 有 不 均匀 加 厚 的 特点 , 即 内 侧 壁 (腹壁 } 较 厚 而 外 侧 壁 ( 背 壁 ) 较 薄 , 保 卫 细 胞 在 发 
生 脱 胀 时 间 外 凸 出 ,导致 气孔 开放 。 皮 之 ,在 适合 气孔 关闭 的 环境 条 件 下 (如 黑暗 、 高 二 氧化 碳 浓 上 典 ， 
较 低 的 相对 大 气 湿 度 等 ) ,保卫 细胞 质 膜 上 的 质子 泵 活性 被 抑制 ,结果 使 得 胸 内 溶质 浓度 下降 ,最 终 喇 
致 气孔 关闭 。 需 要 指出 的 是 ,研究 业已 证 明 ,气孔 的 关闭 并 非 气孔 开放 的 简单 逆 过 程 ,主要 表现 在 两 
种 过 程 的 不 同调 节 机 制 并 非 简单 的 逆转 。 








图 18-11 植物 叶片 气孔 开放 关闭 运动 座 透 调 六 模式 图 


在 图 18-11 所 示 气 拨 开 闭 运动 的 滩 透 调节 机 制 中 , 钾 离 子 的 出 人 细胞 是 影 啊 胞 内 洲 质 浓度 的 重 监 
因素 , 因 些 我们 以 蜂 膜 钾 离 子 流 作为 气孔 运动 的 指标 来 讨论 其 信号 转 导 宙 制 。 如 当 是 一 条 件 或 因子 


”422 “ 


激活 保卫 细胞质 膜 上 的 内 向 钾 离 了 通道 时 而 引起 钾 离 二 内 流 时 ,可 以 认为 这 一 条 件 或 因子 会 促进 气 
所 开放 ;反之 ,如 质 膜 上 的 内 向 钾 离 子 通道 被 抑制 ,而 外 向 钾 离 子 通 道 被 激活 时 , 气 蕊 一般 艳 于 关闭 ， 
当然 ,在 实际 研究 工作 中 ,可 将 对 跨 膜 钾 离 子 流 的 测定 与 对 表皮 组 织 上 气孔 开 度 等 指标 的 测定 相 结合 
进行 。 

(二 ) ABA 抑制 气孔 开放 (或 促进 气孔 关闭 ) 的 信号 转 导 机 制 


植物 内 源 激素 ABA 的 典型 生理 作用 之 “就 是 抑制 处 于 关闭 状态 的 气孔 开放 或 促进 处 于 开放 状 
态 的 气孔 关闭 。 据 已 有 的 研究 证 据 分 析 .ABA 可 能 主 鉴 是 通过 抑制 保卫 细胞 质 障 上 的 内 向 钟离 子 通 
道 活 性 和 同时 促进 外 向 镍 离子 通道 活性 而 实现 对 气孔 运动 的 调 节 。 网 18-12 简要 概括 了 ABA 通过 
一 系列 细胞 信号 转 导 因子 最 后 抑制 质 膜 上 内 向 钾 离 子 通 道 的 调节 机 制 。 

如 前 所 述 , 禾 今 对 AHBA 受 体 的 研究 还 停留 在 对 ABA 结合 蛋白 的 研究 阶段 ,气孔 保 芽 细胞膜 表面 
或 其 他 亚 细 胞 结构 上 的 ABA 受 体 情况 还 未 甚 骨 了。 但 通过 不 同 的 方法 用 ABA 处 理 表 皮 组 织 或 保卫 
细胞 原生 质 体 对 气孔 开 闭 运动 的 调节 进行 研究 ,发现 ABA 在 胞 外 或 胞 内 都 具有 调节 气孔 运动 的 作 
用 。 由 此 认为 ;有 可 能 在 保卫 细胞 质 腊 的 外 表面 和 胞 内 的 柴 些 亚 细 胞 结构 二 (如 液 泡 膜 ) 都 可 能 三 在 
ABA 的 作用 位 点 或 受 体 -图 18-12(1, 6)]。 如 果 ABA 作用 于 质 膜 表面 的 ABA 受 体 , 则 被 激活 的 
ABA 受 体 有 可 能 进一步 作用 于 与 膜 结合 的 G 蛋白 [图 18-12(2)]。 虽 然 G 蛋白 对 保卫 细胞 质 膜 上 内 
向 卯 离子 通道 的 油 节 作用 已 被 证 明 ,但 还 没有 直接 证 据 表 明 G 蛋 门 参与 了 ABA 的 信号 转 导 过 程 . 避 
蛋白 的 一 种 可 能 的 下 游 作用 机 制 是 通过 类 但 于 动物 细胞 的 cAMP 信使 的 作用 而 实现 的 , 即 G 蛋白 调 
节 胞 内 cAMP 的 合成 而 改变 胞 内 胞 内 cAMP 的 水 平 。 最 近 的 研究 观察 到 ,在 气孔 保卫 细胞 中 存在 
ABA/Ca” 与 AMP 相互 作 几 的 现象 ,至 于 G 蛋白 是 否 参 与 调节 气孔 保卫 细胞 中 的 :AMP 水 平 则 仍 
天 进一步 的 实验 证 明 。G 蛋白 的 另 一 种 下 游 作用 机 制 则 有 可 能 类 似 于 动物 细胞 , 即 通 过 IP; 作为 信 
个 物质 而 进一步 传导 信号 [图 18-12(3-4)]。IP: 作用 于 细胞 内 膜 系 统 ( 如 液 泡 ,内 质 网 等 ), 使 这 类 腹 
上 的 钙 离 子 通 道 活 化 ,导致 胞 质 内 游离 衙 离子 浓度 增高 [图 18-12(4-5)]。 面 在 液 泡 等 内 膜 系统 上 也 
有 可 能 存在 ABA 的 受 体 , ABA 可 能 更 直接 地 作用 于 内 膜 上 的 某 些 成 分 [图 18-12(6)]。ABA 的 为 一 
可 能 作用 机 制 是 直接 地 影响 质 膜 上 质子 ATP 酶 的 活性 , 结 寻 是 一 方面 旧 接 影响 了 跨 膜 质子 电化 学 势 
梯度 , 另 一 方面 通过 影响 胞 质 pH 而 使 胞 内 游离 钙 浓 度 发 后 变化 -图 18-12(7-8)]。 而 ABA 通过 直接 
对 质 膜 上 和 钙 离 子 通 道 的 作用 面 影 响 胞 内 钙 离 子 浓度 则 是 又 一 种 可 能 机 制 [图 18-12C9)]。 胞 内 游离 钙 
离子 浓度 的 增高 可 能 通过 影响 许多 依赖 钙 的 蛋白 成 分 发 挥 作用 . 其 中 蛋白 质 磷酸 化 与 去 磷酸 化 系统 
很 可 能 是 钻 离子 的 作用 鞭 之 一 [图 18-12(10)]。 而 近 几 年 对 植物 细胞 所 特有 的 钙 依赖 型 蛋白 激酶 
(CDPK) 的 研究 表明 ,CDPK 很 有 可 能 是 保卫 细胞 信 叶 转 导 机 制 中 的 重要 成 员 。 和 蛋白 激 酶 或 磷酸 酶 通 
过 对 质 蜡 上 甸 离 子 通道 重 白 的 磷酸 化 或 去 磷酸 化 作用 ,最 终 实 现 对 钾 离 子 通道 活性 的 调节 .图 18 -12 
(11)]。 此外, 胞 内 钙 离 子 浓度 的 变化 也 可 能 直接 影响 钟离 子 通 道 的 活性 [图 18-12(12)] ,而 胞 外 的 
ABA 对 钾 离 子 通道 活 性 直接 发 生 影响 的 可 能 也 还 不 能 被 排除 [图 18-12(13)-。 


二 、 植 物 与 病原 互 作 的 信号 转 导 机 制 


生活 在 自然 环境 中 的 各 种 植物 时 刻 有 可 能 感受 病 诛 微生物 的 侵 当 。 虽 然 植物 不 像 动物 那样 有 一- 
整套 循环 与 免疫 系统 相互 协调 配合 而 抵御 病原 的 侵 染 ,但 植物 在 长 期 的 进化 过 程 中 也 建立 起 一 些 植 
物 特有 的 抵御 病原 的 机 制 。 一 般 来 讲 , 当 植 物 细胞 感受 (perceprion) 到 具有 侵 染 能 力 的 病原 的 信号 之 
后 , 它 能 迅速 将 病原 侵 桨 信号 传递 至 细胞 内 以 及 相 邻 细胞 。 岩 之， :系列 葡 御 病原 的 反应 (defense re 
sponse) 就 被 诱导 发 生 。 这 些 反 应 一 般 包括 :GD 帘 含 关 且 氨 酸 的 糖 便 白 , 纤 维 素 , 肝 且 质 ,木质 素 等 的 


合成 及 掺 人 细胞 壁 , 使 胞 壁 得 到 吉 固 ;@ 植物 次 生 代谢 反应 的 加 强 以 及 低 分 子 质 量 的 抗 病 原 菌 的 植保 
.423 + 
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图 18-12 ABA 将 节 气孔 保卫 细胞 生理 活动 的 信号 符 导 机 制 





素 (phytoalexin}) 的 合成 ;名 和 蛋白 酶 搞 制 子 (proteinase inhibitor) 的 全 成 ; 轩 瀑 发 性 氧化 反应 Loxidative 
burst) 的 发 生 ; 铝 对 病原 菌 细胞 壁 有 分 解 作用 的 一 些 酶 的 合成 ; 司 被 侵 染 部 位 的 细胞 迅速 死亡 以 限制 
病原 的 扩散 ;等 等 。 植 物 对 病原 做 出 这 些 抵御 性 反应 的 强度 决定 植物 的 抗 病 能 力 , 而 这 些 反应 的 诱发 
则 受 一 系列 信号 传递 过 程 的 控制 。 当 病原 菌 开 始 侵 妆 寄主 植物 时 ,病原 菌 往 往 首先 释放 --: 些 对 寄主 
植物 细胞 有 破坏 必用 的 酶 或 化 合 物 , 而 这 些 酶 或 化 谷物 又 可 能 是 引发 寄主 植物 抵御 件 反 应 的 话 导 因 
子 或 称 激发 子 (Celicitor}。 作 为 病原 的 站 菌 或 细 茵 在 钱 染 寄主 植物 时 妓 放 的 激发 子 一 般 有 : 窦 队 糖 . 糖 
电 白 .多肽 或 蛋白 质 . 亲 脂性 物质 等 。 在 被 感染 的 寄主 植物 细胞 表面 或 质 膜 上 存在 能 特异 性 地 识别 激 
发 子 的 受 体 , 受 体 在 感受 信号 之 后 ,进一步 将 信号 沿 一 定 的 途径 传递 ,并 最 终 引 发 病理 反应 。 对 于 不 
同 的 病原 ,寄主 系统 ,它们 相互 作用 时 的 信和 轩 转 导 过 程 和 途径 可 能 有 所 不 同 ,但 有 些 机 制 ( 如 泪 白 质 的 
磷酸 化 ,去 碰 琶 化 机 制 ) 则 可 能 具有 普遍 意义 。 己 经 知道 ,前 面 第 二 节 讨 论 的 参与 细胞 信号 转 导 的 各 类 
种) 因子, 如 G 蛋白 \ 购 酸 肌 醇 类 物质 .cAMP、 钻 离子 等 ,也 在 植物 /病原 筷 作 的 过 程 中 承担 信号 介 导 
的 作用 。 植 物 在 受到 病原 的 侵 染 时 会 迅速 地 做 出 "系统 反应 ”(systemic response) , 即 植物 的 某 一 部 位 
在 受到 病原 侵 染 后 ,植物 能 够 迅速 地 将 “信和 导 拒 如 水 杨 酸 (salicylie acid) 传递 至 其 他 部 位 或 其 他 组 证 
或 器 官 , 植 物 通过 系统 反应 而 使 植物 整 体 都 处 于 抵御 病原 的 状态 。 还 有 人 认为 ,物理 信和 员 (如 可 传递 
电波 ?也 有 可 能 介 导 系统 反应 ， 

总 之 ,植物 与 病原 或 植物 与 共和 后 微生物 (如 豆 科 术 物 与 根 蜜 菌 ) 的 相互 作用 是 一 非常 复杂 的 信号 
传递 过 程 。 在 过 去 的 近 十 第 间 ,这 方面 的 研究 取得 了 长 是 的 发 展 ,详细 内 容 请 读者 参阅 相关 的 专著 或 
专门 文献 。 

三 、 植 物 细 胞 的 光 信 号 转 导 机 制 


光照 是 影响 植物 生长 发 育 的 最 重要 的 环境 因子 之 - ,其 不 仅 以 能 量 的 方式 直接 影响 植物 赖 以 维 
持 生 计 的 光合 作用 过 程 ,而 同时 也 作为 重要 的 信号 因 半 而 汕 节 植物 的 生长 发 育 。 光 作为 售 呆 所 引起 
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的 植物 效应 (或 称 植物 对 光 的 芭 麻 ?可 分 为 二 类 ,分 别 为 光 形 态 建成 [photeomorphogenesis) 、 回 光 性 生 
长 phototropismy 和光 央 期 现象 (photoperiodism)。 虽 然 光 信 伟 传递 机 制 - 直 是 植物 生理 学 与 植物 分 
子 生物 学 最 为 重要 的 研究 领 戌 之 ,但 只 是 在 20 志 纪 70 年 代 以 后 才 和 逐步 取 得 一 些 较为 重要 的 进展 。 
特别 是 近 |- 年 来 ,由 于 一 些 与 光 信号 传递 有 关 的 拟 南 草 突变 体 的 相继 出 现 及 被 应 用 于 实际 研究 工作 ， 
使 得 这 方面 的 研究 工作 得 到 了 迅速 发 展 。 

不 文 第 二 节 曾 简单 地 讨论 了 植物 细胞 光 信 号 受 体 ,其 中 除 三 作为 红 光 : 远 红 光 受 体 的 光敏 色素 之 
外 ,其 他 光 信 号 受 体 的 研究 还 很 不 深入 。 而 由 光敏 色 索 介 时 的 信号 转 导 机 制 也 并 不 完全 清楚 ,如 光敏 
色素 下 游 的 作用 艳 分 子 是 什么 以 及 它们 之 间 以 何 种 机 制 相互 作用 等 。 有 研究 初步 表明 ,光敏 色素 有 
可 能 通过 调节 蛋白 质 磷酸 化 .G 蛋白 活性 和 胞 质 内 和 钙 离 子 浓度 等 机 制 进一步 发 挥 作用 。 对 角 齿 夷 
(COeratodon purpureus) 光 铀 色素 的 研究 表明 , 它 古 - : 光 依 带 型 蛋白 流 酶 ,其 活性 受 红 光 / 远 红 光 调节 。 
它 的 N 端 为 光 受 体 部 分 ,而 C 端 具 和 蛋白 激酶 活性 ,其 作用 机 制 类 似 于 已 在 动物 细胞 中 发 现 的 受 体 人 心 
白 激 酶 (Algarra et al 1993)。 红 光照 射 可 引起 小 玫 原 生 质 体 采 胀 的 同时 也 引起 胞 内 钙 离 子 浓度 的 暂 
时 上 升 , 而 人 为 地 改变 胞 内 钙 离 子 浓度 也 可 模拟 红 光 处 理 的 效果 ,这 说 明 钙 离 子 可 能 参与 了 由 光 繁 色 
素 介 导 的 信号 转 导 过 程 。 利 用 细胞 显 微 注 射 方法 的 人 研究 结果 证 明 ,G 蛋 操 以 及 钻 离 子 和 cGMP 参与 
了 出 光敏 色素 介 导 的 信号 转 导 过 程 。 

有 关 光 信号 转 导 的 详细 内 容 请 参考 本 书 第 上 五 章 。 




















小 结 


细胞 信号 转 导 指 的 是 偶 联 各 种 胞 外 刺激 信和 号 与 其 所 引起 的 特定 生理 效应 之 间 的 一 系列 分 子 反 应 
机 制 ,其 体 和 包括 细 胞 感受 .传导 及 放大 各 种 刺激 信号 的 分 子 机 制 , 以 及 经 传导 和 放大 后 的 次 级 信号 调 
控 细 胞 生理 生化 活动 的 分 子 机 理 等 。 本 章 主要 讨论 了 参与 植物 细胞 接受 .感受 ,传递 各 种 内 外 源 刺 激 
信号 的 细胞 因子 或 组 分 ,以 及 这 些 因子 之 间 如 何 协 问 作 用 而 完成 细胞 信息 传递 过 程 的 分 子 机 制 。 

参与 细胞 跨 膜 及 胞 内 信号 转 导 过 程 的 主要 因子 包括 受 体 .G 盘 折 ,第 二 信使 系统 (三 碰 酸 肌 醇 . 环 
化 单 磷酸 腺 昔 , 钉 离 子 等 ) ,蛋白 激酶 /蛋白 磷酸 酶 .组 胞 骨架 蛋白 组 分 等 。 其 中 受 体 和 蛋 和 门 是 参与 
跨 膜 信号 转 导 的 主要 因子 ,而 三 伍 酸 肌 醇 、. 环 化 单 磷酸 腺 昔 , 钙 离子 等 则 属 参 与 胞 内 信号 转 导 的 第 二 
信使 物质 , 钙 凋 蛋白 .蛋白 激酶 /蛋白 磷酸 酶 .离子 通道 等 膜 功 能 蛋白 .细胞 骨架 成 分 等 胞 质 功能 蛋 日 
等 则 作为 第 二 信使 下 游 作 用 的 靶 分 子 而 与 刺激 信 身 引起 的 特定 生理 效应 密切 相关 。 人 参与 细胞 信号 转 
导 的 因子 之 间 存 在 复杂 的 交互 作用 ,因此 信号 转 导 机 制 具 有 复杂 的 网 络 特点 ， 

高 等 植物 细胞 中 既 存 在 类 似 于 动物 网 胞 .甚至 原核 生物 细胞 的 - - 些 信号 转 导 因 子 及 机 制 ,同时 又 
存在 植物 细胞 特有 的 信号 转 导 因子 及 调节 机 制 。 对 高 等 植物 细胞 的 特 剑 信号 转 导 机 制 的 探讨 不 仅 有 
利 主人 科 对 植物 细胞 自身 生长 发 至 调控 机 理 的 认识 和 理解 ,也 有 助 于 揭示 所 有 真 核 生 物 纲 胞 的 信号 
转 导 机 制 . 
思考 题 
(1) 何谓 “细胞 信号 转 导 ”? 

(2) 参与 细胞 局 号 转 导 的 主要 因子 有 哪些 ? 它们 之 间 的 相互 关系 为 何 ? 

(3) 何谓 细胞 信号 转 导 过 程 中 的 "初始 刺激 信号 ”和 "第 二 信使 ”? 

(4) 为 什么 说 信号 及 其 转 时 途径 的 特异 性 对 于 细胞 信号 转 导 有 特殊 重要 的 意义 ? 
(5) 简 迹 0 恒 抽 参与 细胞 局 号 转 导 的 作用 机 制 。 

(6) 举 丁 个 例子 说 明 植 瘤 细胞 信号 转 导 (有 别 于 动物 细胞 信号 转 导 ) 的 特殊 性 。 
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第 十 九 章 ”植物 送 境 生理 


自然 界 的 植物 生活 在 多 变 的 环境 中 ,而 日 与 动物 相 比 ,植物 在 所 生活 的 环境 中 “ 植 立 不 动 "。 大 
此 ,任何 自然 界 的 植物 在 其 一 生 中 几乎 不 可 能 避免 不 良 环 增 变 化 的 影响 ,有 时 其 至 遭 党 极为 严酷 的 坏 
境 胁迫 。 不 良 环境 条 件 往 往 对 植物 的 生长 发 育 造成 显著 的 不 利 影响 ,甚至 导致 植物 死亡 。 万 - -方面 ， 
植物 经 过 长 期 的 进化 及 适应 环境 变化 的 过 程 也 逐步 形成 了 一定 的 抵御 不 良 环境 变化 的 机 制 。 本 章 的 
主要 从容 是 讨论 植物 适应 干旱 、 盐 害 , 低 温 等 环境 胁 边 的 千 理 及 分 子 机 制 ， 

此 外 ,环境 胁迫 < 如 丁 哇 、 水 游 , 表 害 , 低 温 , 病 虫害 等 ;是 影响 和 限制 农作物 生产 的 主要 因 玉 之 一 。 
在 作物 生产 中 , 道 过 创造 良好 的 农业 生态 环境 ,培育 只 有 掀 抗 不 良 环境 性 状 的 优良 师 种 等 以 提高 作物 
的 产量 和 品质 ,一 直 是 科学 家 们 努力 探索 的 研究 领域 。 本 章 从 植物 牛 理 学 的 角度 ,对 植物 如 何 适应 不 
良 环 境 变 化 的 机 制 和 人 为 提高 植物 的 抗 道 性 进行 了 讨论 。 


第 一 节 ” 道 境 的 概念 及 植物 对 逆境 的 适应 性 
一 、 逆 境 与 胁迫 的 概念 


自然 界 中 的 植物 并 非 总 是 生活 在 适宜 的 条 件 下 ,经 常会 章 遇 到 冷 , 热 , 早 , 涝 、 盐 威 .大 气 污 染 等 不 
良 环境 因素 的 影响 , 凡 对 植物 生存 或 生长 不 利 的 环境 因子 统称 为 “逆境 "(stress)。 而 对 于 植物 而 方 ， 
逆境 也 就 是 环境 胁迫 。 因 此 ,“stress” 一 词 也 被 译 为 “ 甩 迫 ”。 相 对 于 植物 的 环境 胁 连 可 分 为 生物 性 脑 
和 迫 Cbiotic-stress) (如 病害 、 忠 害 , 杂 草 等 ) 和 非 生 物性 鸯 迫 (abiotic-stress) ( 即 物理 、 化 学 胁迫 ,如 干旱 、 
盐 害 高温、 低温 .辐射 等 )。 

胁 追 (stress) 一 词 在 物理 学 上 被 称 为 胁 强 或 应 力 , 其 物理 意义 是 指 作用 于 物体 单位 面积 上 的 力 的 
大 小 。 作 用 于 物体 上 的 力 所 造 成 的 物体 的 大 小 形状 的 变化 被 称 作 “ 胁 变 "(strain?， 相对 于 生物 系统 
































和 物理 系统 ,胁迫 (或 腑 强 ) 和 胁 变 的 含义 是 有 所 区 别 的 ( 表 19-1)。 
表 19-1 胁迫 与 胁 变 的 物理 学 和 生物 学 定 光 比较 
名 问 园 理学 定义 | 生物 学 定 必 
Stress 肌 强 ; 诈 用 于 物体 上 的 力 胁迫 : 帮 用 于 和 牛 物体 上 的 椒 适 外 界 内 于 
slrain 妥 夺 ;由 脖 强 所 产生 的 物体 的 大 小 ,形状 的 变化 胁 迹 :由 胁迫 产生 的 生物 体 物 理 , 化 学 变化 
clastic strain 弹性 腑 变 , 物 怀 大 小 .形状 的 可 道 变化 弹性 胁 变 ;生物 体 发 和 的 可 道 物理 ,化 学 变化 
plastic straim 锰 性 腑 变 , 物 体 大 小 ,形状 的 不 可 道上 衬 化 塑性 肪 变 , 生 物体 所 发 生 的 不 可 赣 的 物理 .化 学 变化 
modulus of elasticity ”弹性 模 量 , 胁 强 与 弹性 胁 灾 之 比 弹性 模 量 ;胁迫 强度 与 弹性 胁 变 之 比 


modulus of plasticity _ 盎 性 模 遇 :没有 计算 逆 性 机 量 : 单 位 时 间 内 胁迫 强 度 与 烹 性 胁 变 之 比 
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二 、 植物 适应 性 的 概念 


植物 的 抗 赣 性 是 指 植 物 对 首 境 的 适应 性 反应 ， 任 何 植物 的 抗 赣 性 都 人 不足 突然 形成 的 , 而 是 通过 
逐步 适应 (adaptation) 形 成 的 。 植 物 对 不 利于 生存 的 环境 逐步 适应 的 过 程 山 做 锻炼 (acclimation) , 例 
加 越冬 作物 由 于 秋季 温度 途 日 降低 ,经 过 渐变 的 低温 锻 炬 ,就 可 以 姑 受 冬季 的 严寒 ，。 

植物 的 适应 性 (adaptability) 基 指 植物 白 身 对 谤 境 的 适应 能 力 。 植 物 对 逆境 的 适应 方式 是 多 种 多 
样 的 ,图 19-1 委 括 了 植物 的 各 种 适应 性 及 其 相互 关系 。 

避 道 性 人 (stress escape) 是 指 植物 整个 发 育 过 程 
不 与 逆境 相遇 ,或 指 植物 在 逆境 胁迫 到 米 之 前 , 植 植物 适应 性 (adaptability } 
物 已 完成 其 生育 周期 。 例 如 沙漠 中 的 某 些 植物 只 Ee 








在 南 季 生长 o Gore Cabrero) 

抗 道 性 (stress resistance) 是 指 植物 具有 对 环 
境 胁 近 的 抵抗 和 忍耐 能 力 ,简称 抗 性 ,包括 御 逆 性 Gotres oe) (etrems oierance) 
和 耐 逆 性 两 个 方面 。 1 et 

御 赣 性 (stress avoidance) 是 指 植物 具有 一 定 Cetra ce) {strain tolerance) 
的 防御 环境 胁迫 的 能 力 , 且 在 环境 胁迫 下 各 种 生理 

可 ji 御 胁 外 复 

过 程 仍 保 持 正 常 状态 4 如 根系 发 达 、 叶片 小 蒸腾 低 com ty) (strain repair) 
及 输 导 系统 发 法 等 都 具有 防御 植物 脱水 的 作用 。 

奎 道 性 (stress tolerance) 是 指 植物 通过 自身 的 

图 19-] 的 各 种 适应 

生理 生化 变化 来 适应 环境 的 能 力 。 研 北 性 可 分 为 人 








御 胁 变性 (strain avoidance) 是 指 植物 在 逆境 作用 下 能 减低 单位 胁迫 所 引起 的 胁 变 , 起 着 分 散 胁 
人 迫 的 作用 ,如 蛋白 质 合成 能 力 强 .蛋白 质 分 子 间 的 键 结合 力 强 和 保护 性 物质 多 等 ,使 植物 对 送 境 的 敏 
感 忻 减弱 。 耐 肋 变 性 又 可 分 为 助 变 可 逆 性 与 胁 变 收复 两 种 。 

肋 变 可 北 性 (strain reversibility) 是 指 逆 境 作 用 于 植物 体 后 植物 产生 一 系列 生理 变化 , 当 环 境 胁 
扎 解 除 后 ,各 种 生理 功能 能 够 迅速 恢复 正常 。 

胁 变 修复 (strain repair) 是 指 植物 在 逆境 下 通过 代谢 过 程 迅速 修复 被 破坏 的 结构 和 功能 。 

总 之 ,植物 适应 性 的 强 弱 取决 于 外 界 施加 的 胁迫 强度 和 植物 对 胁迫 的 反应 强度 。 同 样 胁迫 强度 
下 植物 的 胁 变 取决 于 植物 的 遗传 潜力 ,因此 可 以 说 植物 的 适应 性 是 个 复杂 的 生命 过 程 ,是 胁迫 强 
度 , 胁 按时 间 与 植物 自身 的 遗传 潜力 综合 作用 的 结果 。 


三 、 逆 境 胁迫 对 植物 的 影响 
(一 ) 逆境 对 植物 生理 代谢 过 程 的 影响 


1. 植物 体内 水 分 状况 的 变化 

大 量 的 研究 已 经 表明 植物 在 冰冻 、 低 温 、 高 漫 , 十 早 , 盐 渍 .土壤 过 湿 和 病害 发 生 各 种 逆境 下 水 分 
状况 的 变化 是 比较 明显 的 。 即 植物 吸水 能 力 降低 , 燕 腾 量 减少 。 但 由 于 燕 腾 量 大 于 吸水 量 ,植物 组 织 
的 含水 量 隆 低 而 发 生姜 藩 现象。 这 时 植物 体内 的 水 势 ,渗透 势 . 压 力 势 和 相对 含水 量 均 降 低 , 气 也 部 
分 关闭 。 
2. 质 膜 透 性 的 变 北 
原生 质 膜 的 透 性 对 逆境 的 反应 非常 敏感 。 在 不 同 环境 条 件 下 ,如 干旱 冰冻, 低温, 高温、 盐 滨 , 二 
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氧化 硫 污 染 和 病害 发 牛 时 部 能 检测 到 质 措 透 性 增 大 。 赣 境 下 质 膜 透 忻 的 变化 叮 能 与 质 腾 ATP 酶 和 
有 机 物质 主动 运输 酶 活力 下 降 有 关 ;: 也 可 能 是 出 于 逆境 下 细胞 大 量 失 水 使 组 胞 变形 ,丸和 牛 质 膜 被 据 氏 
而 出 现 不 连续 态 ,恢复 供水 时 膜 状 层 结 构 不 能 完全 恢复 ,因而 胞 内 物质 明显 外 滩 ; 述 可 能 是 道 境 条 件 
下 胞 内 可 溶性 物质 随 水 外 流 的 结果 。 
3. 光合 作用 的 变化 

在 任何 一 种 送 境 下 如 和 干旱. 高温, 低温. 土 事 盐 六 化 .土壤 过 齐 或 积 水 .SO*: 污染 等 都 可 使 植物 的 
光合 作用 强度 嘻 现下 隆 的 趋势 。 道 境 导 狂 光 合作 用 下降 的 原因 很 多 ,在 高 温 胁 迫 下 ,植物 光合 作用 的 
下 降 可 能 与 酶 的 变性 拓 活 有 关 ; 也 可 能 与 脱水 时 气孔 关闭 ,增加 气体 扩散 阻力 有 关 。 研 究 表 明 干 时 条 
件 下 ,光合 作用 下 降 主要 是 由 于 气孔 关闭 . 失 水 造成 的 光合 必用 有 关 酶 活力 降低 利 叶 肉 细 胞 细胞 壁 部 
位 对 CD。 透 忻 隆 低 所 造成 的 。 
二 呼吸 作用 的 变化 

植物 在 不 同 发 育 时 期 ,不 同 的 器 官 以 及 在 不 同 的 环境 条 件 下 呼吸 强度 都 会 发 生变 化 。 尽 管 影 响 
呼吸 强度 的 内 外 因子 很 多 ,但 呼吸 速率 还 是 与 逆境 胁 连 的 强度 及 时 间 的 长 短 密 切 相 关 。 依 据 现 有 的 
资料 可 将 道 境 下 植物 的 呼吸 作用 变化 分 为 竖 吸 强 虚 降低 .呼吸 强度 先 升 高 后 降低 和 呼吸 强度 明显 升 
高 汪 种 类 型 。 冰 流 , 高 漫 ,其 溃 和 济 水 胁迫 时 植物 的 呼吸 强度 都 逐渐 降低 ; 零 上 低温 和 干旱 时 ,植物 的 
呼吸 强度 先 升 高 而 后 降低 :植物 发 生病 害 时 ,组织 的 呼吸 强度 极 显著 增强 ,这 种 呼吸 作用 的 增强 与 菌 
丝 体 呼吸 无 半 , 而 是 植 物 细 胞 原生 质 内 有 关 呼 吸 酶 类 活性 增强 的 结果 ,这 可 能 是 因 植物 适应 性 反应 中 
需要 较 高 的 能 蔡 。 
5. 植物 体内 物质 代 志 的 变化 

在 低温 .高 温 . 干 时 等 胁迫 下 ,磷酸 化 酶 和 蛋白酶 的 水 解 活性 提高 ,促进 淀粉 水 解 和 蛋白 质 降解 ， 
便 体 内 葡萄 粮 . 肯 糖 和 可 蒂 性 氨 增 加 。 同 时 ,在 逆境 下 其 些 蛋 白质 人 台 成 能 力也 增强 。 有 人 发 现 OC 低 
温 下 植物 组 织 的 可 洲 性 蛋白 质 增加 ,其 中 包括 糖 蛋 白 的 增加 ,这 可 能 是 因为 低温 下 糖 酵 解 途 征 转变 为 
磷酸 成 杭 途 径 ,因而 提供 了 较 多 的 NADPH 和 ATP, 有 利于 核酸 .蛋白 质 的 人 台 成 。 已 经 证 明 ,抑制 杆 
物 的 蛋白 质 合成 会 降低 植物 的 抗 冻 性 。 目 前 关于 道 境 下 植物 特异 蛋白 的 研究 书 进 入 分 子 水 平 ,对 于 
揭示 植物 的 抗 着 机 制 及 提高 植物 的 抗 道 性 会 起 到 重要 作用 。， 


(二 ) 逆境 对 植物 细胞 超 微 结构 的 影响 


1, 逆境 下 膜 结构 和 膜 组 分 的 变化 

(1) 蜡 结构 的 变化 。 ”植物 抗 道 性 与 生物 膜 结构 的 关系 早 就 引起 人 们 的 注意 ,1912 年 马克 是 莫 夫 
就 提出 原生 质 膜 是 结 冰 伤害 的 主要 部 位 。Lyons 根据 生物 膜 理论 和 植物 抗 冷 性 方面 的 研究 报告 , 首 
先 提 出 了 植物 冷害 的 “ 膜 伤害 ”假说 ,他 指出 ,生物 膜 由 于 其 结构 特点 会 随 温 度 的 降低 而 产 牛 物 相安 
化 。 植 物 正常 生理 状态 时 ,需要 液晶 态 的 蜡 状 态 。 当 温度 降 到 一 定 程 度 时 , 某 些 植物 的 膜 脂 由 该 晤 态 
变 为 兢 胶 态 , 腊 结合 酶 活力 降低 和 膜 透 性 增 大 ,这 些 变 化 又 引起 胞 内 离子 滩 漏 ,失去 平衡 , 膜 结合 酶 
和 游离 随 活 力 失 调 ,进而 使 细胞 代谢 失调 。 膜 系统 在 不 同 脱水 情况 下 产生 不 同形 式 的 胁 变 ,缓慢 脱水 
时 细胞 塌陷 使 细胞 表面 延伸 ,严重 脱水 时 , 双 层 膜 脂 转 变 成 六 角形 结构 。 上 述 黄 种 脱水 条 件 都 会 使 膜 
蛋白 从 膜 系 统 中 游离 下 来 ,时 至 蛋白 质变 性 诊 合 和 离子 昌 破 坏 。 

(2) 膜 脂 组 分 的 变化 ”各 等 植物 膜 脂 中 含有 磷脂 酰 胆 碱 (PC) . 爸 脂 琢 乙 醇 腔 (PE) ,磷脂 酰 甘 油 
(PG) ,磷酸 肌 醇 (PD , 磷脂 酸 (PA) 等 碰 脂 和 单 半 和 乳糖 二 甘油 栈 (MGDG), 冯 半 乳 糖 二 甘油 天 
(DGDG), 硫 脂 (S0L) 等 糖 脂 ， 以 植物 细胞 的 膜 脂 成 分 与 低温 胁迫 的 关系 为 例 ,Kuiper 在 首 攻 上 进行 了 了 
膜 脂 组 分 与 抗 冷 性 关系 的 研究 ,结果 表明 抗 冷 性 强 的 品种 叶片 中 MGDG、DGDG ,PC 和 PE 的 合 晤 在 
Q45 一 30 它 范围 双 ) 的 任何 温度 下 均 比 不 抗 冷 品 种 的 含量 高 。 在 低温 胁 追 系 件 下 ,这 两 个 品种 叶片 膜 
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脂 脂 肪 酸 配 比 也 有 明显 差别 , 抗 准 品 种 的 DGDG 中 亿 和 脂肪 酸 含 量 少 , 不 饱和 脂肪 酸 含量 多 ,尤其 亚 
麻 屋 含量 较 高 ;而 在 不 抗 冷 品 种 中 ,亚麻 酸 等 不 饱和 有 此 肪 厂 的 售 量 较 惰 ， 

现在 - 般 认 为 , 膜 脂 种 类 以 及 膜 脂 中 饱和 脂肪 酸 与 不 侈 和 脂 盘 酸 的 比例 都 与 植物 抗 冷 性 、. 抗 并 
性 , 杭 早 性 ,\ 搞 盐 性 等 密 功 相关 。 根 据 脂 及 酸 的 物理 化 学 性 质 分 析 , 不 同 而 链 长 度 友 不 人 同 饱 和 键 数 的 
脂肪 酸 的 固化 温度 不 同 。 从 碳 链 长 度 来 说 , 碳 链 越 长 国 化 温度 越 高 ;相同 碳 链 长 度 时 ,不 饱和 键 数 越 
多 ,固化 温度 越 低 。 由 于 正常 活 细胞 的 膜 结 构 需 要 膜 脂 有 一 定 的 流动 性 ,因此 ,在 植物 细胞 膜 脂 中 含 
有 和 较 包 碳 链 短 的 、 椒 饱和 键 儿 的 脂肪 酸 时 ,对 于 提高 植物 的 抗 遂 性 有 重要 意义 。 如 适当 的 逆境 锻炼 可 
以 使 植物 细胞 膜 组 分 中 脂肪 酸 的 不 愧 和 度 增 加 ,从 而 使 抗 道 性 增强 。 

《3) 陪 蛋白 的 变化 。” 道 境 胁迫 不 仪 影响 膜 脂 组 分 的 变化 , 问 时 也 影响 简 膜 蛋白 组 分 及 活性 的 变 
化 ,进而 影响 植物 的 抗 道 必 。 以 低温 胁迫 与 膜 蛋白 组 分 或 活性 变化 之 间 的 关系 为 例 , 有 信和 曾 提出 以 膜 
蛋白 为 核心 的 膜 的 冷 伤害 假说 ,例如 有 暮 块 茎 随 着 在 低温 (0%C ) 下 贮藏 天 数 的 增加 ,线粒体 膜 上 的 膜 
蛋 扬 对 磷脂 结合 力 降低 ,使 PC 和 LPC( 脱 酰 磷脂 酰 胆 碱 ) 从 膜 上 游离 下 来 ,进而 导致 线粒体 膜 破坏 、 
组 织 怀 死 。 最 近 有 人 提出 ,植物 的 抗 道 性 不 仅 与 膜 上 的 原 有 和 蛋 折 有 关 , 谭 且 与 新 产生 的 膜 重 折 有 关 ， 
即 道 境 鹏 迫 可 能 会 造成 新 的 膜 蛋 握 合 成 或 是 抽 制 原 有 得 户 的 合成 。 

C4) 膜 脂 过 氧化 作用 。” 膜 脂 过 氧化 作用 是 自由 基 ( 如 超 气 阴离子 白 由 基 Ce , 羟 月 由 基 OH) 
对 类 脂 中 的 不 饱和 脂肪 酸 的 氧化 作用 过 程 ,结果 产生 对 细胞 有 毒性 的 脂 质 过 氧化 物 。 膜 脂 过 氧化 过 
程 中 的 中 间 产 物 -一 -自由 基 能 够 引发 看 白质 分 子 脱 去 Ht 而 生成 蛋白 质 自由 基 CP* ) ,蛋白 质 自由 基 
与 另 一 -蛋白质 分 子 发 生 加 成 肥 应 ,生成 二 聚 恒安 质 自 由 基 (PP“， ) 依次 对 蛋白 质 分 子 不 断 地 加 成 而 生 
成 蛋白 质 分 子 膏 合 物 , 这 是 膜 脂 过 氧化 造成 细胞 膜 损伤 的 一 方面 。 男 一 方面 膜 脂 过 氧化 的 产物 丙 一 
醛 与 蛋白 质 结合 使 到 白质 分 子 内 和 分 子 间 发 生 交 联 ,这 样 细胞 膜 上 的 柴 白 质 和 酶 由 于 发 生 聚 合 和 交 
联 , 使 其 空间 构 型 发 生 改 变 , 从 而 使 其 功能 或 活性 也 发 生 改 变 。 最终 使 膜 的 结构 与 功能 发 生变 化 , 寻 
致 绍 胞 损伤 甚至 细胞 死亡 。 
2. 逆境 下 植物 细胞 器 的 变化 

族 境 下 植物 细胞 的 液 泡 膜 .叶绿体 .线粒体 .内 质 网 ,高 尔 基体 ,核糖 体 ,细胞 核 等 细胞 带 都 发 生 了 
不 同 的 变化 。 存 一定 的 胁迫 范围 内 , 当 解 除 环境 胁迫 时 ,这 些 变化 是 可 遂 的 。 但 是 当 原 生 质 膜 或 液 胞 
膜 等 膜 系统 损伤 严重 时 ,植物 便 表 和 失 了 对 首 境 的 适应 力 。 


四 、 植 物 响 应 逆境 的 生理 机 制 
(一 ) 生长 发 育 调 和 
植物 的 生长 发 育 及 其 调控 是 环境 和 植物 的 遗传 系统 相互 作用 的 结果 。 例 如 ,在 干旱 胁 扎 下 ,植物 
往往 通 过 降低 叶片 的 生长 速率 .或 使 老 时 脱落 等 途径 来 减少 总 面积 ,从 而 有 效 地 降低 燕 腾 失 水 。 北 境 
胁迫 还 影响 根 长 . 根 的 数量 和 根系 分 布 ,改变 根 冠 比例 使 根 冠 比值 增 大 以 改善 植株 的 水 分 平衡 及 营养 
利用 。 逆 境 胁 迫 对 发 育 的 影响 也 是 明显 的 ,通常 可 促进 提早 开花 和 结 籽 , 通 过 加 快 发 育 进程 来 尽快 合 
植物 度 过 难关 ,以 保证 繁 竺 后代。 








(二 ) 代谢 调节 
在 逆境 下 ,植物 可 以 通过 改变 其 代谢 途径 以 提高 其 抗 道 性 。 
道 境 胁迫 能 显著 影响 体内 的 碳 代谢 途径 ,使 植物 的 Cs 光合 作用 途径 向 C, 或 CAM 光合 作用 途径 
转变 ,也 有 上 光合 作用 途径 向 CAM 光合 作用 途径 转变 的 例子 。 在 盐 生 的 松 叶 菊 属 植物 中 发 现 , 盐 胁 


这 或 NaCl 处 更 可 诱导 PEP 羧 化 酶 的 产生 ,这 是 碳 同化 由 Cs 途径 转 为 CAM 途径 的 重要 生理 生化 标 
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志 ，, 也 是 喜 腑 所 引 起 气孔 关闭 后 植物 得 以 维持 碳 同 化 继续 运行 的 适应 性 表现。 利用 0.5 mol/L 的 
NaCl 对 冰 时 松 叶 蓟 进 行 胁迫 处 理 48 一 72 小 时 ,可 观察 到 CAM 途径 酶 类 活性 的 增加 ;处 理 1 一 2 周 后 
PEP 涛 化 酶 话 性 增加 40 倍 , NADP 革 果 酸 脱 氧 酶 活性 增加 18 倍 , 其 他 酶 活性 也 增加 数 十 倍 。 在 
NacCl 处 弄 或 十 早 胁迫 下 ,气孔 在 光照 下 发 生 关 闭 基 引起 有 机 酸 脱 涂 .由 C 向 CAM 转变 的 触发 信号 。 
在 诱导 过 程 中 ,PEP 着 化 酶 NAD 苹果 酸 脱 羚 酶 NAD 苹果 淫 酶 ,PEP 羧 激酶 等 的 活性 明显 增加 ， 
其 中 NADP( 或 NAD)? 革 果 酸 酶 活性 增加 4 一 10 倍 。Saiton 等 指出 ,经 0,4 mol/L 的 NaCl 胁迫 2 天 
后 ,水 时 日 中 花 叶 片 的 NADP- 苹 果 酸 酶 活性 明显 增加 ,8 天 时 达 原 来 的 12 倍 ,并 维持 恒定 水 平 。 除 
PEP 羧 化 酶 和 NADP- 革 果 酸 酶 外 ,CAM 途径 中 催化 PEP 再 生 的 磷酸 丙酮 酸 双 激酶 、Fd-NADP1' 还 
原 酶 、 磷 酸 甘油 酸 脱 氢 酶 等 在 盐 胁 迫 后 都 发 生 基因 表达 的 变化 。 


《三 ) 膜 你 护 物 质 污 月 由 基 平衡 


早 在 20 世纪 ?0 年代, 人 人 们 就 发 现 植 物 细胞 通过 多 种 途 生 产生 (2 、， QH, HzO: 等 自由 基 , 同 
时 植物 体内 也 存在 着 清除 这 些 自由 基 的 多 种 途径 和 还 原型 物质 ,如 超 氧化 物 歧化 酶 (SOD) ,过 氧化 和 氨 
酶 (CAT) ,过 氧化 物 酶 :POC) . 谷 胱 并 肽 还 原 栈 (GR) 以 及 维 千 素 下 , 维 午 素 口 ,类 胡 昔 小 素 . 还 原型 谷 
胱 革 肢 每。 在 植物 遭受 逆境 胁迫 时 , 自 申 基 积 累 , 导 致 膜 脂 过 氧化 水 平 增高 . 办 二 醚 (MDA) 含量 增 
加 , 膜 脂 成 分 改变 ,不 饱和 指数 下 降 , 腊 的 相对 透 性 增加 ,上 膜 结构 和 功能 政变 ,从 而 引起 一 系列 生理 尼 
谢 变化 。 几 乎 所 有 的 胁迫 都 可 诱导 SOD 活性 增加 , SOD 活性 的 增加 可 有 将 地 清除 自由 基 , 使 膜 的 稳 
定性 增加 。 另 外 , 钙 在 稳定 细胞 腊 和 增强 细胞 对 胁迫 环境 的 抵抗 力 等 方面 前 有 很 大 的 作用 ,这 可 能 正 
是 钙 有 助 于 提高 植物 抗 道 性 的 原因 之 一 。 


(四 ) 渗透 调节 


在 一 定 的 胁迫 范围 内 , 某 些 植 物 可 省 过 白 身 细胞 的 渗透 调节 作用 表现 出 抵抗 外 界 渗透 胁 迫 的 能 
力 。 植物 可 以 道 过 调节 细胞 内 的 渗 诡 势 来 维持 细胞 压力 势 的 作用 ,被 称 为 活 透 调节 (Cosmoregulation 
或 osmotic adjustment 或 osmotic rcgulation)。 渗 透 胁 按 是 指环 境 与 牛 物 之 间 由 于 渗透 执 的 不 平衡 而 
形成 对 生物 的 腑 追 ,土壤 干 蛙 和 盐 清 在 一 定 意义 上 部 同属 于 渗透 胁迫 。 当 环境 渗透 势 低 于 植物 细胞 
渗透 势 时 会 导致 细胞 失 水 ,天 重 的 可 造成 细胞 脱 压 的 完全 形 失 ,直至 猎 亡 。 在 一 定 的 胁 人 迫 范 围 内 , 某 
些 植物 能 道 过 自身 细胞 的 渗透 调节 抵抗 外 界 干旱 或 盐 害 造成 的 渗透 胁迫 。 渗 透 调节 对 东 腾 作用 , 呼 
吸 作 用 ,细胞 压力 势 , 酶 活性 和 膜 咀 性 等 都 有 十 分 重要 的 调节 作用 。 通 过 渗透 洞 节能 维持 部 分 气孔 开 
放 和 一 定 的 光合 作用 强度 ,从 而 避免 或 碱 小 光合 器 官 受到 的 光 抑 制 ;渗透 调节 吕 保 持 细胞 继续 生长 。 
但 是 渗透 调节 的 作用 也 有 一 定 的 局 限 性 ,主要 表现 在 植物 种 或 品种 之 间 滩 透 调 节能 力 的 差别 , 渗 话 调 
节 作 用 的 暂时 性 ,以 及 浴 透 调节 幅度 的 有 限 性 。 

参与 渗透 调节 的 可 溶性 物质 称 为 渗透 调节 物质 。 渗 透 调 节 物 质 分 为 两 大 类 ;一 类 是 外 界 环境 进 
入 细胞 内 的 无 机 离子 ,如 植物 中 的 钾 离 子 和 和 握 离 子 ; 甸 一 类 是 细胞 内 的 有 机 溶质 ,主要 是 多 元 醇和 信 
极 含 氮 化 合 物 , 如 功 糖 a- 葡 萄 糖 甘 油 . 廿 句 糖 醇 .o- 半 乳糖 甘油 . 山 甜 糖 脐 、 杰 萝 醇 ,Y- 氨 基 丁 酸 , 谷 所 
酸 、 肛 寓 酸 , 苏 氮 酸 .甘氨酸 、 丙 手 酸 ,甜菜 碱 等 。 以 上 岗 类 渗透 调节 物质 在 植物 中 都 起 着 重要 的 渗透 
调节 作用 ,而 旦 是 相 妃 补充 相互 联系 的 。 有 机 的 渗透 调节 物质 必须 具备 如 下 一 些 特征 :分 子 质 量 小 ; 
上 分 易 洲 于 水 ;在 后 理 pH 范围 内 不 携带 净 电 荷 ;不 易 话 过 细胞 膜 ;引起 酶 结构 变化 作用 最 小 ;它们 的 
生成 又 必须 是 迅速 的 。 当 然 ,在 细胞 内 某 种 溶质 浓度 增加 ,除了 增加 其 绝对 量 外 ,还 可 通过 分 布 上 的 
区 域 化 ,来 提高 细胞 内 某 一 部 分 的 浓度 ,从 而 达到 调节 细胞 局 部 的 渗透 势 的 效果 。 甜 菜 碱 和 膊 氨 酸 都 
是 理想 的 有 机 渗透 调节 物质 ,都 分 布 在 细胞 质 内 ,所 以 也 称 为 细胞 质 渗透 调节 物质 。 
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(五 ) 气 筷 调 市 

植物 可 通过 增加 水 分 的 吸收 或 减少 水 分 的 散失 米 提高 抗 干 早 能 力 。 众 所 周知 ,植物 主要 通过 项 
腾 作 用 散失 水 分 , 妆 腾 可 区 分 为 气孔 蒜 腾 和 角质 蒸腾 。 在 通常 情况 下 , 前 者 可 占 总 划 腾 量 的 80%~ 
90% 以 上 ,因此 减少 气孔 燕 腾 是 控制 植物 失 水 , 提 启 杭 叶 能力 的 关键 。 气 孔 调节 (stomatal regulation) 
是 指 陆 生 植 物 在 适应 干旱 环境 过 程 中 逐步 形成 的 气孔 开 闭 运动 调节 机 制 ,植物 通过 调节 气孔 的 开 闭 
调 使 此 适应 干旱 等 着 境 。 因 为 气孔 调节 对 外 界 环 境 因子 的 变化 非常 敏感 ,调节 的 幅度 也 较 大 ,可 几 持 
续 开 放 到 持续 关闭 ,而 及 不 同 植物 的 气孔 运动 形式 多 种 多 样 ,所 以 这 种 机 制 对 植物 控制 失 水 极为 有 
效 , 在 植物 的 适应 性 中 占有 重要 位 置 。 

对 于 作物 来 说 ,气孔 的 调节 作用 应 满足 两 个 相 所 矛盾 的 要 求 :在 获得 最 大 限度 的 CO; 同化 作用 的 
同时 ,阻止 植株 水 分 状况 降低 到 使 组 织 受害 的 水 平 。 在 植物 受到 干旱 胁迫 时 ,可 以 道 过 气孔 调节 来 改 
变 水 分 -光合 关系 ,这 是 植物 适应 十 车 的 重 旨 机制 , 当 叶 水 势 下 降 到 阐 值 以 下 ,气孔 就 关闭 ,从 而 蒸腾 
和 光合 都 降低 、 这 种 阔 秆 行为 使 植物 体 不 致 轻易 地 受到 伤害 ,在 植物 中 非常 普 议 。 对 于 许多 生长 在 
田间 的 草本 植物 来 说 ,在 有 利 的 环境 利 高 光照 下 ,完全 展开 的 成 熟 叶 的 气孔 关闭 阅 值 范围 较 小 ,在 已 
经 有 受 水 分 及 迫 历程 并 且 产 生 渗透 调节 的 情况 下 , 当空 气 湿度 低 而 燕 发 势 高 时 ,虽然 叶 组 织 的 水 分 状 
况 高 于 气 妃 关 闭 阔 值 ,在 许多 情况 下 气孔 仍 会 部 分 关闭 。 水 分 肪 迫 引起 气孔 开 度 变 小 或 关闭 ,气孔 导 
度 降低 ,是 基于 保卫 细胞 和 相 邻 细胞 之 间 脱 压 的 平衡 。 

总 之 ;气孔 对 道 境 胁 迫 万 其 是 水 分 胁迫 的 反应 是 植物 生存 的 最 基本 条 件 之 一 ,气孔 保卫 细胞 可 作 
为 防御 水 分 胁迫 的 第 一 道 防线 , 它 可 以 通过 调节 气孔 的 孔径 来 防止 不 必要 的 水 分 蒸 跨 丢失 ,同时 还 保 
持 着 较 襄 的 光合 效率 。 因 此 ,研究 气 筷 运 动机 理 及 其 调控 机 制 具 有 重要 的 理论 及 实 贼 意义 。 


五 、 逆 境 蛋 白 与 抗 着 相关 基因 
(一 ) 道 境 蛋 日 














1. 渗 调 重 扬 

在 盐 腑 迫 情 况 下 , 某 些 植物 的 悬浮 培养 细胞 会 出 于 直 诱 导 而 产生 一 种 新 的 26 kDa 佛 扬 。 由 于 它 
的 合成 总 伴随 渗透 调节 的 开始 ,因此 被 命名 为 渗 调 蛋白 (osmotin)。 应 指出 的 是 ,并 非 所 有 植物 的 培 
养 细 胞 在 盐 适 应 条 件 下 都 有 新 蛋白 质 出 现 , 或 出 现 的 借 白 质 中 都 有 26 kDa 蛋白 。 渗 调 重 白 的 积累 是 
植物 生长 受 抽 ,适应 逆境 所 产生 的 一 种 厌 初 免疫 反应 , 可 能 其 - -种 耐 脱水 蛋白 ,并 具有 抗 真菌 活性 。 
渗 调 蛋白 是 一 种 阳离子 蛋白 ,在 盐 适 应 细胞 中 可 稳定 地 产生 ,有 可 溶性 或 颗粒 状 两 种 形式 存在 ,总 量 
可 达 组 胞 总 蛋白 量 的 12 儿 。 渗 调 蛋 白 的 合成 调节 发 牛 在 转录 水 平 ,ABA 可 诱导 其 合成 或 增加 活 调 蛋 
白 mRNA 的 稳定 性 , 乱 以 某 种 方式 调节 渗 调 蛋白 信使 翻译 的 稳定 性 。 涛 调 蛋白 还 具有 促进 非 盐 适应 
细胞 对 盐 的 适应 能 方 。 
2， 热 激 蛋 白 

热 茹 蛋白 (heat shock protein，HSP) 是 一 类 在 有 机 体 受到 高 温 逆境 刺激 后 大 量 表达 的 蛋白 ,是 杆 
物 对 高 漫 胁迫 短期 适应 的 必需 组 戒 成 分 ,对 减轻 高 温 胁 扎 引 起 的 伤害 有 很 大 的 作用 。 有 机 体 在 受到 
热 激 伤 省 后 .体内 变性 蛋白 急剧 增加 , 热 激 蛋 白 可 以 与 变性 蛋白 结合 ,维持 它们 的 可 游 状态, 在 有 
Mg*1 和 ATP 的 存在 下 使 解 折 荔 的 蛋白 质 重新 折 且 成 有 活性 的 构象 。 植 物 线粒体 内 的 热 激 蛋 日 
Cphé0 在 热 激 条 件 下 与 二 氧 叶酸 脱毛 酶 , 半 乳 糖 脱 氢 筹 和 异 丙 醇 巷 果 酸 脱氧 酶 等 酶 结合 形成 复合 体 ， 
使 这 些 酶 的 热 失 活 温度 提高 8~…15 吧 。 最 近 发 现 多 种 热 激 蛋 白 家 族 成 员 都 能 赋 季 有 机 体 对 高 温 的 而 
受 能 力 ,它们 具有 典型 的 分 子 伴侣 的 牛 理 切 能 。 分 子 伴侣 (chaperone) 是 -- 类 辅助 蛋白 分 子 ,主要 参与 
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生物 体 因 新 生财 的 运输 , 折 生 .组 装 、 定 位 以 及 变性 蛋白 的 复 性 和 降解 。 通 过 控制 与 底 物 的 结合 与 释 
让 定 直 二 目 标 集 崩 的 折 秋 与 组 装 .向 亚 细 胞 器 的 运输 或 结合 ,稳定 月 标 蛋 白质 的 不 稳定 构 型 , 们 其 本 
小 答 与 介 归 标 钥 白 的 最 终结 构 中 ， 

“ 晴 发 宇 矣 期 丰富 蛋白 

在 种 子 成 熟 晓 水 期 开始 合成 的 一 系列 蛋白 质 称 为 且 肥 发 生 晚期 丰富 蛋 月 (late embryogenesis 
alnamdant brotein，LEA) ,简称 LEA 焉 由。 它们 多 数 是 高 度 亲 水 ,在 阐 水 中 仍 保 持 稳定 的 可 游 性 重 
所. 味 少 半 肛 氨 酸 和 色 氨 酸 。 干 旱 . 盐 及 低温 胁迫 均 可 诱导 这 些 和 蛋白 在 营养 组 织 中 的 表达 ,只 是 诱导 
途径 不 辐 。 按 申 氨 基 酸 顺序 .LEA 蛋白 至 少 可 分 为 5 组 。 其 中 组 1 LEA 蛋 折 的 荷 电 氨 基 械 和 甘氨酸 
的 比例 较 高 , 亲 水 性 强 。 组 2 LEA 蛋白 5 端 含有 1 个 保守 的 15 个 氨基 酸 的 结构 域 , 可 能 起 分 子 伴 佰 
或 保护 蛋白 质 结构 的 功能 。 组 3 LEA 蛋白 具有 11 个 氨 革 酸 的 重复 顺序 ,形成 亲 水 的 螺旋 , 铬 达 13 
次 ,可 能 起 到 避免 离子 浓度 过 高 所 导致 的 毒害 作用 。 组 4 LEA 蛋白 可 替代 水 保护 膜 结构 ,N 端 形成 
保守 的 “螺旋 ,C 端 通常 不 具有 保守 性 ,但 随机 盘 绕 的 结构 是 保守 的 。 组 5 LEA 蛋白 具有 与 组 3 蛋白 
类 似 的 11 个 氨基 酸 重 复 序列 和 化 学 性 质 ,但 不 像 组 3 蛋白 那样 每 个 氨基 酸 残 基 的 排列 位 置 具 有 高 度 
的 专 一 性 ,其 功能 与 组 3 蛋白 类 似 ，。 
4. 水 分 胁迫 蛋白 

早 在 20 世纪 30 年 代 人 人 们 就 观察 到 水 分 胁迫 可 以 影响 蛋白 质 的 代谢 。 近 儿 年 ,对 于 时 请 导 植 物 
产生 的 特异 化 白 , 即 水 分 胁迫 削 白 Cwater stress protein) 的 研究 不 断 增多 。 遂 常 把 水 分 胁 追 蛋白 分 为 
两 大 类 ,一 类 是 由 ABA 诱导 产生 的 , 另 一 类 则 仅 由 于 年 诱导 。 但 有 些 水 分 胁迫 蛋白 既 能 被 ABA 诱 
导 , 也 可 由 干旱 诱导 产生 。 研 究 表明 ,水 分 胁迫 引起 植物 蛋白 质 合 成 上 的 变化 与 发 育 的 种 子 蛋 拥 质 合 
成 的 变化 有 一 些 相似 之 处 。 近 年 来 水 分 胁迫 蛋白 的 研究 虽然 取得 了 一 些 进展 ,但 到 目 脐 为止, 多 数量 
吉 质 的 功能 仍 不 清楚 ， 
5， 间 工 蛋 白 

道 境 能 诱导 植物 产生 一 些 同 工 蛋 白 Cprotein isoform) 或 同 工 酶 。 它 们 与 “原来 "的 酶 蛋白 其 有 相 
同 的 功能 .相似 的 结构 和 局 源 的 mRNA 编码 区 域 ,因此 很 难 将 它们 严格 区 分 开 来 。 大 麦 的 蛋 日 全 
延长 因子 EF-1a 是 一 个 高 度 保守 的 蛋白 ,经 低温 诱导 后 ,用 B1753 基因 编码 的 mRNA3 林 端 翻译 序 
列 作 探 针 ,在 Northen 印迹 法 中 能 找到 一 系列 由 BI.T63 基因 编码 蛋白 的 同 工 蛋 白 ,也 就 是 说 同上 本 
谱 随 温度 恬 生 变化 。 在 离 体 蛋 白质 热 颖 炼 过 程 中 ,蛋白 质 经 过 裂解 和 再 合成 可 增加 热 稳定 性 ,其 间 氨 
基 酸 申 序 未 变 , 朴 水 基因 和 亲 水 基因 的 亲和力 变 了 ,结果 导致 同 工 酶 谱 发 生变 化 。 这 种 变化 可 造成 温 
度 道 境 诱导 产生 新 蛋 贞 的 假象 。 所 以 说 ,许多 早期 注意 到 的 同 工 酶 蛋白 电泳 图 谱 的 变化 ,在 分 子 生 物 
学 水 平 寺 证 明 是 直接 受到 低温 诱导 的 ,而 不 是 低温 银 炼 过 程 中 的 和 蛋白质 结构 变化 的 生化 现象 ， 
4 类 脂 转 移 蛋 白 

膜 类 脂 的 组 成 与 植物 抗 逆 性 的 关系 密切 ,而 询 等 植物 的 类 脂 转 移 和 蛋白 (lipid transfer proteins， 
LTP) ,特别 是 大 麦 BL1Y 基因 家 族 编码 的 膜 类 脂 转 移 蛋 白 可 能 与 膜 脂 饱和 度 的 温度 适应 有 关 。 同 样 
是 大 胡 , 不 同 组 织 有 不 同 的 类 脂 转 移 蛋 白 , 它 对 低温 、 王 早 , 病 害 和 ABA 有 不 同 的 响应 。 另 外 在 根系 
中 没有 发 现 类 脂 转 移 蛋 白 , 它 们 在 线粒体 与 脂 质 体 间 转移 类 脂 的 功能 也 只 在 体外 证 证 实 ,这 类 和 蛋白 如 
何 改变 膜 晶 和 侈 和 度 尚 无 进一步 的 研究 报道 。 
7， 激酶 调节 蛋白 

激酶 调节 蛋白 (kinase regujated pretein) 是 参与 道 境 信号 转 导 的 蛋白 , 它 能 调 书 多 种 功能 蛋白 激 
酶 的 活性 。 例 如 , 色 氢 酸 . 酷 氨 酸 羟 化 酶 依赖 性 激酶 蛋白 (14-3-3 蛋白 ) 是 一 种 动物 中 的 激酶 调节 蛋 
占 ， 奔 拟 南 芥 中 发 现 的 只 受 低温 诱导 的 RC114A 和 RCI14B 具有 与 14-3-3 蛋白 相似 的 结构 特点 , 因 
而 被 估计 也 是 激酶 调节 蛋白。RC114A 和 RC114B 的 N 端 区 都 有 亲 水 和 玻 水 兼 有 的 两 亲 性 a 螺旋 ， 
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其 有 蛋白 激酶 A 和 心 的 识别 位 点 。RC114A 和 RC114B 在 经 低温 诱导 后 可 能 通过 调节 激 眩 的 活性 参 
与 低温 伟 号 转 导 。 
8. 病程 相关 蛋白 

病害 对 植物 基 一 种 生物 道 境 {biotic stress) 。 当 植物 被 病原 菌 感染 或 一 些 特定 化 合 物 处 理 后 ,会 
产生 一 种 或 多 种 蛋白 质 。 这 类 全 白 质 首先 是 在 烟草 花 叶 病毒 感染 的 烟草 植株 中 检测 到 的 ,是 前 已 在 
烟草 ,型 豆 , 黄 瓜 , 番 前, 马 铃 莫 .玉米 .大麦 和 柑 桔 等 20 余 种 植物 中 发 现 。 这 些 和 蛋白 质 没 有 病原 特 竺 
性 ,而 是 由 寄主 反应 类 型 决定 的 ,说 明 是 寄主 起 源 的 。 因 为 这 些 蛋 白质 都 与 病原 菌 的 感染 有 关 , 故 称 
之 为 病程 相关 蛋白 (pathogenesis-related protein,PR)。( 参 风 本 章 第 六 节 .,) 
39. 重金 属 结合 蛋白 

虽然 一 些 重 金属 元 素 ( 如 铜 、 锌 等 ) 是 植物 正常 生长 发 育 的 必需 芋 养 元 案 , 但 当 植 物 生长 在 合 有 过 
高 请 度 重金 属 的 土壤 中 时 ,这 些 重金 属 元 素 会 对 植物 产生 强烈 的 毒害 作用 。 有 些 植物 在 章 受 重金 属 
肝 迫 时 ,体内 能 迅速 合成 一 类 束缚 重金 属 离子 的 多 肽 ,这 类 驳 肽 被 称 为 植物 重金 属 结合 蛋 折 (Cbeavy 
metal binding protein) 。 根 据 植 物 重金 属 结 人 台 和 蛋白 的 合成 和 性 质 的 差异 ,可 将 其 分 为 类 金属 硫 蛋 百 
《metallothioneins-like, 简 称 类 MT 蛋白 ?和 植物 芝 合 肽 (phytochelatin,PC)。 氨 今 已 从 恤 若 .水 稻 、 王 
米 、 烟 草 . 甘 芒 .菠菜 等 多 种 植物 中 分 离 得 到 了 锅 和 钢 结合 蛋白 。 这 些 蛋 白 分 子 质量 一 般 很 低 , 富 含 半 
胱 氨 酸 (Cys) ,几乎 无 芳香 族 氨基 酸 ,通过 Cys 上 的 一 SH 基 与 重金 属 离 子 结合 形成 金属 硫 醇 盐 配 位 。 
1981 年 Murashgi 在 Cd+ 处 理 的 发 殖 醇 母 中 发 现 两 种 分 子 质 量 分 别 为 1. 8kDa 各 4kDa 的 饥 结 合 肽 ， 
以 后 又 在 经 Cd 扩 处 理 的 蛇 根 木 悬浮 增 养 细胞 中 分 离 得 到 了 相同 的 多 肽 ,将 其 称 为 植物 蕃 合 须 。 许多 
重金 属 离子 ,如 Cd .Pb+ .Zn Ag Nir .Hg Cu .Au 等 都 可 诱导 植物 莹 合 肽 的 合成 。 植 物 
重金 属 结合 蛋 白 ,无 论 是 类 MT 还 是 PC, 都 含有 丰富 的 半 腾 氨 酸 残 基 , 能 通过 Cys 上 的 一 SH 与 金属 
离子 结合 ,因此 推测 它们 可 能 起 着 解除 重金 属 离子 毒害 以 及 调节 体内 金属 离子 平衡 的 作用 。 有 人 推 
测 重金 属 结合 蛋白 可 通过 结合 与 释放 某 些 植物 必需 营养 元 素 的 离子 如 Cur+ .Zn ' 等 ,调节 细胞 内 的 
离子 平衡 ， 
10. 冷 驯 化 诱导 蛋白 

时 在 1970 年 , Weiser 就 提出 植物 冷 驯 化 导致 某 些 特定 基因 的 激活 。 后 来 鲜 究 发 现 , 芒 菜 在 5 
低温 下 诱导 产生 了 一 类 新 的 mRNA。 许 多 研究 已 清楚 表明 ,植物 经 低温 诱导 能 合成 一 组 新 蛋白 , 即 冷 
驯化 诱导 蛋白 (cold-acelimation-induced protein)。 脱 水 和 ABA 处 理 也 能 使 植物 抗 冻 能 力 提高 ,这 说 
明 脱 水 ,ABA 和 冷 驯 化 之 间 有 一 定 的 关系 。 现 在 已 经 清楚 ,脱水 处 理 引起 ABA 的 积累 , 冷 驯 化 也 有 
同样 的 作用 。ABA 处 理 在 常温 下 可 诱导 植物 冷 驯化 蛋白 的 合成 。 
11. 大 氢 蛋 得 

大 氧 处 理 可 引起 植物 基因 表达 的 变化 ,使 原来 的 蛋白 ( 需 氧 蛋白 ?合成 受 限 ,但 合成 了 一 组 新 的 蛋 
白质 , 即 厌 氧 蛋白 (anaerobic stress protcin; ANP)。 目前 已 经 在 玉米 .水 榈 ,高 梁 、 大 玫 和 大 订 等 多 种 
植物 中 改 现 了 ANP 的 存在 。 玉 米 幼苗 在 厌 氧 处 理 后 的 前 5 小 时 ,一 -组 分 子 质 量 约 为 33KDa 的 多 及 
( 称 过渡 盟 白 ,TP) 迅 速 合成 ,在 大 氧 处 理 1. 5 小 时 后 大 的 20 种 ANP 诱导 合成 ,其 合成 量 占 全 部 挫 入 
标记 和 氨基酸 的 ?70% 以 上 。 厌 氧 处 理 72 小 时 后 ,ANP 合成 降低 。 现 在 已 经 确定 有 些 ANP 是 众 化 糖 本 
解 和 乙醇 发 酵 的 酶 类 ,其 中 包括 醇 脱氧 酶 CADH) .丙酮 酸 脱 凑 酶 .葡萄 糖 - 6 - 伐 酸 异 构 酶 和 果糖 - 1,6 
-二 备 酶 缩 酶 1 和 芒 糖 合成 梅 。 在 已 确定 的 ANP 中 ,ADH 是 研究 最 多 的 一 种 。 由 于 在 毅 等 植物 纲 胞 
中 ,之 醇 发 醇 是 大 氧 条 件 下 产生 ATP 的 主要 代谢 途 莽 ,因此 ,它们 在 缺 氧 时 含量 和 活性 的 增加 ,对 于 
改善 细胞 的 能 量 状态 ,提高 植物 对 抗 缺 氧 环境 是 有 利 的 ， 
12， 活 性 氧 肋 迫 蛋 自 和 紫外 线 诱导 蛋白 

有 些 坏 境 因 子 , 如 缺 氧 .高 氧 .空气 二 氧化 硫 污 染 、 除 草 剂 (如 百草 着) 等 能 诱发 植物 体 产生 过 量 的 


* 条 33 。 




















超 氧 自由 基 CO。“ ) ,使 植物 受到 伤害 ,其 至 死亡 ,但 在 非 致死 条 件 下 , 这些 环 境 因 素 能 诱导 植物 体内 
超 氧化 物 歧 化 酶 CSOD) 同 工 酶 的 出 现 和 活性 增强 ，SOD 活性 增加 能 有 效 地 清除 过 量 的 0 “ ,维持 
植物 正常 的 生殖 功能 ,提高 植物 对 上 述 逆境 的 抵抗 能 力 ， 植物 在 受到 强烈 阳光 照射 时 ,阳光 中 过 多 的 
紫外 线 会 对 植物 产生 伤害 作用 。 司 为 一 种 防御 机 制 ,植物 通过 合成 类 黄酮 色 吉 吸收 紫外 线 , 从 而 减轻 
对 植物 自身 的 伤害 作用 。 用 紫外 线 处 理 序 菜 最 学 培养 细胞 时 ,会 引起 蕉 丙 乞 梧 解 氮 酶 (PAL) .4 -和 理 豆 
酸 .CoA 连结 酶 、 查 耳 酮 合成 酶 (CHS) 和 UDP- 六 菜 糖 合 成 酶 的 肉 同 诱导 ,而 这 些 酶 类 正 是 类 黄 淹 色 
素 生 物 合成 所 必需 的 。 应 用 cDNA 探 针 的 研究 发 更, 在 紫外 线 照射 时 ,编码 这 些 酶 的 mRNA 水 平 增 
加 ,说 明 紫 外 线 诱 导 了 这 些 基因 的 转录 和 蛋白质 的 重新 合成 。 

总 之 , 道 境 助 迫 可 以 引起 植物 基因 表达 的 变化 ,表现 为 菜 些 止 党 蛋白 质 侣 成 受阻 、 道 境 蛋 口 规 诱 
导 售 成 等 。 现 在 一 般 认 为 ,植物 通过 逆境 蛋白 的 合成 ,使 自身 在 代谢 和 结构 上 发 生 调 整 ,从 而 增强 搬 
御 外 界 不 良 环境 的 能 力 。 但 是 ,到 目前 为 止 ,在 众多 的 道 境 蛋白 中 , 除 少量 被 确定 为 植物 通 应 过 各 中 
所 必需 的 酶 外 ,大 多 数 道 境 蛋 白 的 功能 还 不 清楚 。 上 比较 不 同 逆境 下 植物 的 逆境 蛋白 ,可 以 发 现 不 同道 
境 条 件 有 时 能 诱导 产生 某 些 相 间 的 逆境 蛋白 ,如 缺 氧 、 重 金属 . 盐 和 水 分 胁迫 .ABA 处 理 等 都 能 诱导 
热 激 蛋白 的 合成 ;病程 相关 和 蛋白 也 可 由 某 些 化 学 物质 如 水 杨 酸 .乙烯 等 诱导 合成 , 瞳 示 植物 适应 逆境 
条 件 可 能 存在 茶 些 共 辣 的 机 制 。 随 着 研究 的 不 断 深 入 和 对 越 来 越 多 的 与 逆境 有 关 的 蛋白 质 和 基因 功 
能 的 阐明 ,利用 遗传 工程 技术 培育 抗 性 作物 新 品种 将 成 为 可 能 。 


《二 ) 抗 逆 相关 基因 

















1. 低温 诱导 基因 
低温 胁迫 能 诱导 植物 体内 许多 基因 的 表达 , Hughes 和 Dunn 将 受 低温 逆境 诱导 的 基因 进行 了 归 


纳 { 表 19-2) 。 
表 192 低 远 诱导 基因 








蕊 种 基因 同族 基因 其 他 品种 类 似 基因 ”编码 蛋白 的 种 类 其 他 逆境 
沙子 叶 杆 物 
报 南 大 cord. 6 ki Hngs AFP 干旱 ,ABA 
(kinl ) 
cory8 ir , Lil5 NK 干 嘻 
rd29A ,ri 后 AHA ,起 
corlbA corlsb Bnils NK TT 罕 ,ABA 
corf7 Is 一 D-11LEA 干旱 ,ABA 
Hti30 一 capg5 ,cpr39 TITLEA 干 单 ,ABA 
Hi 一 NK 干旱, ABA 
rabl8 一 一 LILEA [ 蛙 , ABA 
CerI Ce BliB0! RNABP 十 早 
RCH ROE 一 14-3-3 一 
Adh 一 一 ADH 干旱 , 嫌 气 
油料 油菜 Bnl15 Hn 9, Br cor15 册 NK 一 
Ba28 一 corE. 6 AFP NK 
BnC24A BateAB Br NK 一 


* 和 4434 。 


续 表 





品种 基因 同族 基因 其 他 品种 类 他 基因 ”” 编 磺 重 白 的 种 类 其 他 北 境 
首 蒂 casl5 一 一 NK 一 
easlr easls 一 [Lr [FA 一 
daci 凡 SW2075 一 NK 十 旦 ,ABA 
mast TC 一 一 高 彩 氮 栈 一 
蔬 某 cap5 -- Lra30 ,cordd D11LEA F 嘻 
ERHSC 一 一 HSP - 
高 软 Al3 osmottn 干旱,ABAA 
单子 叶 植 物 
太太 blild Mild, 2, A086 ritd412 NK 一 
blild. 1 ritl421 
BM did. 2 BH. 6， LIT 王 宇 
抽检 .9 
Bn! B01. 2 ES NK 一 
BIB3 一 一 已 F-]la NK 
HVAI 一 一 PiLEA BA 
BltBO! 一 Cer] RNAPP ABA 
裸 走 rt 了 全 ritl421 bitl4 NK 一 
小 事 Wes!20 Wes200 , Wes661 一 Dr-1LEA 一 
Wesl19 一 一 NK 一 
Dr39 一 lti30 caRE5 IFLLILEA 十 时 ,各 BA 
Tcord 了 IO 一 11LEA 干 呈 , ABA 


ADH: 醒 脱 灸 月: lt-3-3: 灌 卫 调节 下 白 ， ,LTP, b; 类 脂 转移 蛋 扬 ; 3 上 ET-1a: 延长 因 于 : ES, A 不 明 . 
2， 浴 透 调节 基因 

参与 渗透 调节 的 细胞 内 溶质 有 从 外 界 进入 的 ,也 有 村 物 细胞 内 合成 的 。 因 而 ,对 于 泛 透 调节 相应 
地 涉及 到 这 两 种 过 程 的 多 种 基因 ,一 类 是 直接 或 间接 参与 渗透 调节 物质 运输 的 蛋白 及 其 基因 , 男 一 类 
是 参与 渗透 调节 物质 合成 的 酶 及 其 基因 。 另 外 与 渗透 调节 有 关 的 还 有 水 分 的 进出 ,因此 也 涉及 到 村 
物 细胞 水 孔 蛋 白 及 其 基因 的 表达 和 调控 。 如 控制 钾 离 子 吸 收 的 两 个 系统 , 均 属于 渗透 调节 物质 运输 
蛋白 ,包括 低 亲 种 钾 的 组 成 系统 (trk) 和 高 亲 和 钾 的 渗透 诱导 系统 (kdp),kdp 由 三 个 协同 诱导 基因 
kdpA ,hdpB、kdpC 所 编码 ,kdpA padpBkdpC 的 下 游 是 两 个 调节 基因 EapD 和 RapE。kdpDkdpE 
的 产物 润 节 4&4pA .kdpB,kapC 的 表达 ,在 渗透 胁迫 条 件 下 ,由 于 细胞 失 水 导 敏 膨 压 下 降 , 诱 导 khdpA、 
kdpB、kdpC 的 表达 ,促进 K' 由 细胞 外 进入 细胞 内 。 对 于 请 氨 酸 后 物 合成 ,从 它 的 前 体 谷 氨 酸 开始 共 
涉及 二 个 酶 , 即 谷 氨 酸 激酶 、 谷 氨 酰 磷酸 还 原 酶 和 吡 咯 啉 - 5 - 羧 酸 还 诛 酶 ,编码 这 三 个 酶 的 基因 分 别 
为 proA proB 和 proC. 而 甜菜 碱 的 生物 合成 关键 酶 是 吉 菜 醋 脱 氨 酶 (BADH)， 有 研究 表明 , 盐 台 迫 
可 诱导 BADH 的 mRNA 转录 明显 增加 ， 


第 二 市 逆境 信 息 传 递 


植物 的 生 反 发 育 主要 受 遗传 信息 和 环境 信息 的 调节 控制 。 遗 传 信息 决定 个 体 发 育 的 基本 潜在 模 
- 435 。 














式 ,环境 信息 村 复 传 信 入 的 表达 起 着 重要 的 调节 作用 。 在 一季 的 内 容 中 ,我 们 曾 讨 论 了 植物 对 道 境 
中 所 的 于 应 性 ,向 植物 在 对 逆境 腑 追 做 出 主动 的 适应 性 反应 之 前 ,植物 必须 有 感知 .传递 和 处 理 环 境 
刺激 信号 的 过 程 。 如 果 能 够 对 植物 感受 和 传递 逆境 的 生理 太 分 子 机 制 有 次 入 的 『 解 ,显然 有 助 于 入 
们 有 目的 地 主动 调控 析 物 的 生长 发 育 , 以 期 有 效 地 提 蜗 植物 或 作物 的 抗 着 性 而 造福 于 人 类 。 到 目前 
为 止 ,入 类 已 经 对 植物 感受 并 传递 逆境 信息 的 机 理 有 了 一 定 了 解 。 例 如 ,在 植物 对 土壤 干 尘 胁迫 的 逆 
境 信息 传递 过 程 中 ,于 物 的 根 尖 首先 感受 干 嘻 (或 水 分 气 通 ?信号 ,并 将 干旱 信息 由 ABA 携带 由 根部 
传递 到 地 上 上部; 到达 地 下 部 的 ABA 作用 于 叶片 气孔 保卫 细胞 而 导致 气孔 关闭 ,气孔 关闭 可 使 植物 蓝 
腾 作 用 降低 面 保持 体内 的 水 分 当量。 又 如 ,植物 叶片 被 虫 咬 后 可 引起 全 身 性 的 防御 反应 ,这 可 能 是 由 
电波 . 莱 莉 瞪 和 和 容 染 糖 来 传递 信息 的 。 一 般 来 讲 , 当 植物 体感 受到 道 境 刺 油 信 号 后 ;就 会 首先 在 局 部 
产生 携带 逆境 信息 的 信和 号 分 了 或 物理 信号 ,通过 这 些 物理 或 化 学 的 信号 分 子 ,逆境 信息 被 传递 至 与 植 
物 适 应 性 反应 树 关 的 组 织 或 细胞 ， 对 于 由 多 细胞 构成 的 山 等 植物 而 言 ,其 整体 水 平 上 的 信息 传递 过 
程 有 整 干 纳 胞 水 平 上 的 信 恕 转 时 (signal transduction)。 对 于 接受 被 传递 的 道 境 信号 的 细胞 来 讲 , 无 
论 是 直接 来 自 环 境 的 刺 流 信号 ,还 是 来 白 其 他 活 组 胞 所 产生 的 信和 号 , 均 可 被 认为 是 胞 外 信和 号。 而 巾 胞 
外 信 避 经 跨 腊 信号 轻 叶 过 程 而 在 胞 内 作用 所 产生 的 进一步 信号 :如 第 二 信使 等 ), 则 属 信 息 传递 过 程 
中 的 胞 内 信号 。 本 书 第 十 八 章 已 就 植物 细胞 的 跨 腊 和 胞 内 信号 转 导 的 一 般 机 制 进行 了 讨论 ,本 节 将 
主 监 讨论 植物 逆境 信息 传递 过 程 中 胞 外 信 叶 的 传递 ,包括 水 信号 .化 学 信号 和 电信 和 号， 


一 、 水 信 号 


水 信号 Chydraulic signal) 是 指 能 够 传递 逆境 信息 ,进击 使 植物 做 出 适应 性 反应 的 植物 体内 水 流 
(water mass flow) 或 水 压 Chydraustatic pressure) 的 变化 。 长 期 以 来 ,人们 一 直 将 特定 的 叶片 水 分 状 
况 (水 势 , 渗 透 势 , 压 力 势 和 相对 含水 量 ) 与 特定 的 胁迫 程度 相 联 系 。 在 以 往 许 多 文献 中 ,一 - 般 将 土壤 
士 早 对 植物 的 影响 普遍 解释 为 : 当 土 壤 干旱 时 ,水 分 供应 减少 ,因而 根部 的 水 分 吸收 减少 ;由 于 地 上 弯 
蒸腾 作用 的 存在 ,使 得 叶片 水 势 . 膨 讨 下 降 , 继 而 影响 到 脱落 酸 .细胞 分 发 素 等 植物 激素 的 合成 .运输 、 
分 配 以 及 地 上 部 的 生理 代谢 活动 (如 光合 ,呼吸 .气孔 运动 等 ) ,最终 影响 植物 的 生长 发 育 。 显 然 , 这 一 
解释 的 基础 是 假定 根 冠 间 首 讯 是 人 靠 水 的 流动 米 实现 的 。 亿 已 有 很 多 实 蛤 结果 表明 ,在 叶片 水 分 状况 
尚 林 出 现任 何 可 检测 的 变化 时 ,地 上 部 对 土壤 于 蛙 的 反应 就 已 经 发 生 了 ,从 而 使 植物 以免 或 至 少 推 壕 
了 地 上 部 分 的 脱水 ,有 利于 植物 的 生长 发 育 。 这 说 明 植 物 根 与 地 上 部 之 闻 除 水 流 变 化 的 信和 号 外 ,还 有 
其 他 能 快速 传递 的 信和 号 的 存在 。 近 年 来 ,人 们 开始 注意 植物 体内 静水 压 变化 在 环境 信息 传递 中 的 作 
用 。 出 于 水 的 压力 流传 播 速度 特别 快 ,在 水 中 可 达 每 秒 1500m, 因 此 静水 庄 变 化 的 信号 比 水 流 变 化 的 
家 号 要 快 得 多 ,这 有 利于 解释 某 些 快速 反应 (如 气孔 运动 、 生 长 运动 等 ) 的 现象 ， 最 近 由 于 在 细胞 膜 上 
发 现 有 水 孔 蛋 白 (aquaporin) 的 存在 ,使 人 们 对 于 植物 体内 水 信号 的 存在 和 作用 予以 了 更 多 的 关注 。 
相信 入 们 的 进一步 研究 将 使 我 们 对 由 水 流 和 静水 压 信号 介 导 的 逆境 信息 传递 机 制 有 更 清楚 的 了 解 。 

二 、 化 学 信号 

化 学 信号 (chemical signalD) 是 指 能 够 把 环境 信息 从 感知 位 点 传递 到 反应 位 点 ,进而 影响 植物 生长 
发 育 进程 的 某 种 激素 或 除 水 以 外 的 某 些 化 学 物质 。 根 据 化 学 信号 的 作用 方式 和 性 质 , 可 分 为 正 化 学 
信和 号, 负 化 学 信号 ,积累 性 化 学 信号 和 其 他 化 学 信号 等 。 正 化 学 信 导 是 指 随 着 坏 境 刺激 的 增强 ,该 信 
号 出 感知 部 位 问 作 用 部 位 输出 的 量 也 随 之 增强 ;反之 则 称 为 负 化 学 信和 号。 积累 性 化 学 信号 则 和 是 指 在 
正常 情况 下 ,作用 部 位 本 秧 就 含有 该 信号 物质 并 不 断 地 向 感知 部 位 输出 ,以 保证 该 物质 维持 在 一 个 较 
低 的 水 平 ; 当 感知 部 位 受到 环境 刺激 时 ,可 导致 该 物质 输出 的 减少 , 表 观 上 则 鼻 该 物质 积累 增加 , 当 其 
积累 超过 一 定 负 值 时 其 调节 生理 生化 活动 的 作用 也 就 明显 地 表现 出 来 ， 
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1. 正 尼 学 信号 

对 水 分 胁迫 下 植物 木质 部 汁液 的 分 析 表 明 , 随 着 土壤 水 分 的 专 缺 , 计 湾 中 阴离子 .pH . 氢 基 酸 . 细 
胞 分 裂 素 的 浓度 蚌 下 降 的 ,但 脱落 酸 (abscisic acid，ABA) 的 含量 动 是 上 逢 的。 大 量 研 究 表 明 , 水 分 胁 
迫 下 根系 可 以 合成 ABA。Davies 等 人 认为 根系 中 积累 的 ABA 可 以 作为 感知 根系 周转 水 分 状况 的 一 
种 信 苇 物质 ， 例 如 ,在 分 根 实 验 中 (将 一 株 植 物 的 根系 分 置 于 不 同 条 件 的 两 个 空间 ), 处 于 水 分 气 缺 中 
的 那 一 半 根 系 和 水 分 状况 良好 的 那 一 半 根 系 相 比 含有 较 多 的 ABA; 如 果 将 一 小 部 分 根系 从 土壤 中 分 
离 出 来 ,在 空气 中 脱水 1 一 2 小 时 , 则 其 ABA 含量 天 增 。 广泛 的 分 析 表 明 ,同一 根系 中 不 同 部 位 根 中 
ABA 含量 和 其 所 处 的 土壤 水 分 状况 是 一 仑 的 。 这 些 实验 似乎 表明 , 只 要 根系 周围 的 水 分 降低 到 
一 0.3~ ”0.2MPa 时 ,根系 的 部 分 脱水 便 可 以 刺激 ABA 的 产生 。 如 果 在 水 分 胁迫 下 ,根系 产生 了 
ABA, 那 么 当 叶 片 进 行 蒸腾 时 ,木质 部 着 液 中 的 ABA 浓度 及 叶片 中 的 ABA 含量 必然 会 增 遍 。Zhang 
和 Davies 的 实验 表明 ,干旱 初期 ,叶片 总 ABA 含量 并 不 发 生变 化 ,但 如 果 单 独 对 下 表皮 进行 分 析 , 则 
可 发 现 其 ABA 含量 大 幅度 上 升 。 另 外 的 实验 还 证 明 , 当 阻 止 蒸腾 时 则 看 不 到 ABA 的 积累 ,这 赔 明 
ABA 是 通过 木质 部 守 液 流入 叶 中 的 。 对 木质 部 社 波 中 ABA 前 分 析 表 明 , 雍 水 良好 的 下 米 和 加 是 划 
的 木质 部 半 液 中 含有 100nmol/L 左右 的 ABA, 当 植物 受到 中 度 水 分 胁迫 时 ,其 浓度 可 上 升 1] 一 2 个 数 
量 级 ,而 此 时 叶 中 的 水 势 并 未 政变 。 在 其 他 一 些 植物 中 ,水 分 及 人 迫 可 使 木质 部 汁液 中 ABA 深度 增 太 
25~50 售 。 

大 量 研究 表明 ,将 ABA 饲 喂 到 木质 部 中 可 以 影响 叶片 气孔 行为 。 在 主 米 和 向 日 艺 中 这 种 由 于 水 
分 胁迫 导致 木质 部 计 液 中 ABA 增加 而 引起 的 气孔 关闭 现象 是 非常 明显 的 。 在 水 分 状况 良好 的 植物 
根 中 施 入 ABA 可 导致 木质 部 补液 中 ABA 增加 和 和 叶片 气孔 导 人 性 下 降 , 这 种 明显 的 一 致 关系 表明 ,干旱 
引起 的 气 我 关闭 确 是 由 于 从 木质 部 中 运 来 的 ABA 的 积累 引起 的 。 另 外 ,和 更 加 定量 化 的 实验 也 证明 这 
一 点 ,如 将 玉米 木质 部 半 滚 中 的 ABA 用 免疫 亲 和 法 去 除 后 ,这 种 着 液 对 气孔 运动 及 若 腾 作用 的 调节 
作用 也 随 之 消失 。 所 有 这 些 实验 都 表明 木质 部 计 液 中 ABA 是 一 种 非常 重要 的 调节 气孔 导 性 的 物质 。 

尽管 越 来 越 多 的 研究 证 明 起 源 于 根 中 前 ABA 是 调节 气孔 运动 的 重要 物质 ,但 是 几乎 并 没有 什么 
很 直接 的 证 据 能 够 证 明 气 孔 的 关闭 恰恰 就 是 这 部 分 ABA 的 直接 作用 。 一 些 研究 者 认为 ,在 干 早 初 
期 ,尽管 叶片 的 ABA 总 量 没 有 发 生变 化 ,但 ABA 的 再 分 配 可 能 对 气孔 的 关闭 起 着 更 为 重要 的 作用 .。 
事实 上 也 说 明 ,ABA 在 叶片 中 的 区 了 本 化 和 再 分 配 是 必要 的 ,因为 如 果 认 为 ABA 是 随 着 木质 部 蒸腾 流 
进入 叶片 并 导致 气孔 关闭 的 话 ,那么 叶片 必须 能 够 严格 区 分 其 自身 的 ABA 和 由 根系 中 运 来 的 ABA， 
甚至 还 要 区 分 出 先进 来 的 ABA 和 后 进来 的 ABA。 此 外 ,研究 表明 由 于 快速 扩展 的 幼 嫩 叶 比 成 熟 叶 
中 含有 更 多 的 ABA ,所 以 ,如 果 ABA 能 调节 叶片 扩展 速率 ,也 必须 有 严格 的 区 隔 化 。 一些 研究 者 认 
为 ,尽管 ABA 的 生物 合成 是 在 细胞 质 中 进行 的 ,但 游离 ABA 在 叶 中 的 分 布 主要 由 各 部 分 的 PH 所 次 
定 ; 在 光 下 叶绿体 基质 pH 要 比 其 他 部 分 高 ,所 以 ABA 易于 以 质子 化 的 形式 进入 叶绿体 并 在 那里 积 
累 。 根 据 Milbrrow 的 计算 ,如 果 叶 绿 体 基 质 和 细胞 质 的 pH 分 别 是 7. 5 和 6.5, 则 ABA 在 两 部 分 的 
分 配 比 为 10 : 1。 图 19-2 表示 ABA 在 植物 体内 的 运输 途径 以 及 在 叶片 组 织 中 的 可 能 分 布 情况 ， 

Hartung 等 人 根据 以 往 对 生物 膜 细 胞 及 组 织 的 生物 物理 ,生物 化 学 及 形态 解剖 方面 的 研究 资料 
建立 了 一 套数 学 模型 ,并 以 此 对 ABA 在 组 织 和 细胞 平 的 区 隔 化 和 再 分 配给 予 了 较 详 细 的 分 析 ， 他 们 
认为 ,ABA 在 组 织 及 细胞 中 的 区 隔 化 受 很 多 因素 的 控制 ,主要 包括 各 部 分 的 PH ,体积 及 缓冲 力 的 大 
小 , 膜 系统 ( 质 膜 . 液 泡 膜 .叶绿体 被 膜 ) 及 胞 间 连 丝 对 ABA 的 透 性 .结合 态 及 束缚 态 ABA 与 游离 态 
ABA 的 转化 以 及 ABA 的 生物 合成 与 代谢 的 速率 等 。 正 常情 况 下 , 诸 因素 的 综合 作用 使 得 ARA 在 组 
织 及 细胞 中 各 部 分 的 分 布 有 一 个 由 对 独立 而 稳定 的 动态 平衡 ,这 样 就 可 以 保 让 ABA 被 排除 在 不 必要 
的 作用 位 点 之 外 ,避免 干扰 植物 正常 的 生理 生化 过 程 。 但 是 ,一 旦 植物 受到 某 种 环境 的 刺激 时 ,那么 
控制 ABA 区 际 化 的 某 些 平衡 就 可 能 被 打破 ,结果 必然 导致 ABA 的 再 分 配 , 一 旦 有 足够 量 的 ABA 在 
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图 19-2 ABA 在 植物 体内 的 运输 途径 
在 根部 合成 的 ABA 随 燕 胶 流 运输 至 叶肉 组 织 ,ABA 可 以 


某 些 作用 位 点 积累 ,那么 ABA 的 某 些 生 悍 生 化 功 
能 就 会 显现 出 来 。 据 此 Hartung 等 认为 ,水 分 胁迫 
导致 气孔 关闭 就 有 可 能 是 叶片 中 ABA 再 分 配 的 结 
果 。 一 些 研究 表明 , ABA 对 保卫 细胞 的 作用 倍 点 
很 可 能 位 于 质 膜 外 侧 。 那么 ,一 个 有 趣 的 问题 是 
时 如 何 导 致 ABA 在 保卫 细胞 质 膜 外 侧 即 保卫 细胞 
壁 中 积累 的 呢 ? Hartung 等 人 推测 大 概 有 三 种 可 
能 性 ， 

中 干旱 可 导致 表 皮 细 胞 和 叶肉 细胞 胞 间 连 丝 
对 ABA 透 性 的 降低 ,这 样 表 皮 网 胞 质 中 的 ABA 
不 能 通过 共 质 体 回 流 到 叶肉 细胞 的 胞 质 中 ,其 结果 
可 导致 ABA 在 表皮 细胞 质 外 协 及 保卫 细 胸 壁 中 的 
积累 ,但 是 这 种 方式 造成 的 ABA 积累 速度 太 盐 ,不 
足以 解释 干旱 引起 的 数 分 钟 肉 气孔 关闭 现象 ,但 对 


维持 气孔 关闭 可 能 起 到 一 定 作用 。 

全 干旱 可 以 使 表皮 细胞 质 膜 对 ABA 的 透 性 降 
低 , 从 而 减 慢 了 项 外 体 ABA 向 表皮 细胞 中 的 扩散 速率 ,使 ABA 存 保卫 细胞 辟 中 积累 ,但 科 崇 的 幅度 
主要 受 叶 内 细 胞 和 表皮 细胞 质 外 体 间 的 pH 梯度 所 决定 ,如 果 梯 度 大 于 0. 5 个 单位 ,那么 数 分 钟 内 
ABA 积累 的 量 即 超出 正常 水 平 的 2 倍 以 上 ,Hartung 认为 这 个 量 足 可 以 导致 气孔 的 关闭 ， 

全 干旱 可 以 使 各 区 也 部 分 的 pH 发 生变 化 ,但 由 于 质 处 体 中 的 缓冲 能 力 最 小 ,所 以 和 其 他 部 分 相 
比 质 外 体 中 的 pH 变动 幅度 最 大 (pH 升 高 ) ,其 结果 可 导致 保卫 细胞 壁 中 ABA 快速 大 量 的 积累 。 内 
此 ,pH 变化 可 视 为 是 一 种 最 为 有 效 地 激发 ABA 再 分 配 从 鹿 导 致 气孔 关闭 的 方式 。 那 么 ,干旱 为 什么 
可 以 导致 各 部 分 的 pH 变化 ? 一 些 研 究 者 认为 这 主要 是 由 于 位 于 质 膜 上 的 H -ATPase 受到 抑制 或 
向 胞 质 内 的 H+ 共 运输 过 程 得 以 促进 形成 的 。 至 于 哪 一 种 细胞 质 膜 上 上 H -ATP 酶 受到 抑制 或 者 说 哪 
种 细胞 才 是 最 有 效 的 导致 保卫 细胞 壁 中 ABA 快速 而 大 量 的 积累 , Hartung 对 保卫 细胞 ,叶肉 细胞 和 
表皮 细胞 做 了 比较 和 分 析 , 他 认为 ,如 果 干 量具 导致 保卫 细胞 的 胞 质 和 质 外 体 的 pH 变化 ,那么 保卫 
细胞 壁 中 不 会 有 大 量 ABA 积累 ,因此 ， 如 果 认 为 细胞 某 一 部 位 有 一 种 感知 于 旱 北 境 信息 的 因子 《sen- 
sor) 存 在 ,那么 ,该 因子 不 位 于 保卫 细胞 中 。 但 是 保卫 细胞 内 的 ABA 向 质 外 体 护 散 可 能 是 维持 气 妃 
关闭 的 原因 之 一 。 
2， 负 化 学 情 号 

在 植物 很 与 冠 同 的 信息 传递 中 是 否 存 在 负 化 学 信号 ， 至 今 还 有 不 同 看 法 。 在 上 面 的 讨论 中 ,可 以 
看 出 ,只 要 很 少 的 一 部 分 根系 处 在 胁迫 之 中 ,气孔 时 性 便 可 以 受到 影响 ,如 果 认 为 这 部 分 根 是 由 于 胁 
淆 而 使 负 信 号 停止 产生 ,那么 这 种 信号 物质 的 减少 也 只 有 正常 条 件 下 由 根 向 鞭 叶 运输 的 百 分 之 儿 。 
大 们 不 清楚 植物 是 否 会 对 如 此 小 的 信息 量 的 改变 做 出 反应 。 此 外 ,Jones 还 指出 由 于 很 系 体 积 是 不 类 
变化 的 ,那么 这 种 物质 也 必然 会 随 之 发 生变 化 。 所 以 , 负 信 导 物 质 不 可 能 携带 土壤 水 分 状况 的 信息 。 
在 大 量 的 有 关 负 信 生 的 研究 中 ,可 能 性 最 大 的 代号 物质 是 由 根 向 荃 时 运输 的 细胞 分 裂 素 。 

时 期 工作 证 明 , 木 质 部 汁液 有 细胞 分 裂 素 的 活性 ; 前 另 有 大 则 证 明 向 日 鞭 在 干旱 条 件 下 ,可 以 跟 
低 细胞 分 发 素 的 产生 和 运输 ;也 有 实验 表明 ,外 施 细胞 分 裂 素 问 以 增加 气孔 的 开张 和 茹 腾 ，Davies 等 
的 分 根 实验 也 曾 证 明 外 施 细胞 分 裂 素 可 以 使 完全 关闭 的 气孔 张 开 ， 高 浓度 的 网 胞 分 裂 素 可 以 抑制 
ABA 对 气孔 的 关闭 作用 。 所 以 ,可 以 想像 ， 当 土 壤 失 水 时 ,细胞 分 裂 素 的 减少 可 以 增强 植物 茎 时 对 
ABA 的 敏感 性 。 这 似乎 表明 ,干旱 条 件 下 细胞 分 烈 素 有 可 能 和 其 他 信号 共同 起 作用 来 控制 气孔 的 开 
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进入 叶 岗 细胞 叶绿体 而 被 贮存 ,也 可 作用 于 气孔 保 上 卫 绸 胞 ， 


闭 。 

Schurr 和 Collan 证 明了 无 机 离子 的 作用 ,向 日 歼 中 有 随 着 NO 和 Cas? 通过 木质 部 液 流 的 减少 ， 
气孔 对 ABA 的 敏感 性 会 发 生 很 大 变化 ，Radin 及 其 同事 也 强调 十 康 中 的 筷子 在 气 札 对 ABA 的 敏感 
性 中 有 很 文 作 用 。 所 以 ,这 些 结果 表明 ,自负 售 导 可 能 结合 在 一 起 共同 对 茎 叶 的 生理 过 程 产 生 影 响 ， 
或 许 在 轻微 十 呈 的 情况 下 , 正 佑 导 起 着 主导 作用 , 随 普 干 旱 的 继续 加 重 , 负 信号 的 作用 可 能 逐步 增 大 。 

职 累 性 化 学 信和 号 

Jackson 和 Hall 曾 报 道 了 在 济 游 情况 下 ,叶片 中 的 ABA 浓度 增加 是 一 个 积累 信和 叶 ， 即 在 下 常情 
况 下 ,时 片 可 以 产生 ABA 于 通过 韧 皮 部 向 概 系 运输 , 当 根 系 流 涝 时 六 BA 向 下 运输 的 量 减 少 ,导致 叶 
中 ABA 浓度 增加 。 但 在 下 时 的 情况 下 ,由 于 根系 的 活性 并 林 下 降 多 少 ,甚至 有 所 增加 ,所 以 ABA 回 
下 运输 减少 的 情况 不 大 可 能 产 牛 , 随 着 土壤 十 旱 的 话 步 加 强 , 根 生长 活性 受到 很 大 抑制 ,在 这 种 情 次 
下 积累 信号 的 作用 有 可 能 增加 。 

4， 其 他 化 学 信和 号 

Stewart 曾 证 明 洲 液 中 阴阳 离子 的 平衡 发 生 微小 变化 将 可 以 控制 薪 深 的 pb 也 。Sehurr 和 (rollan 
证 明 在 水 分 状况 良好 的 植物 中 ,其 木质 部 并 滚 中 含有 较 多 的 阴 离 季 ,而 水 分 扎 缺 的 植物 中 含有 较 窗 的 
阳离子 ，ifartung 认为 这 种 阳 则 离子 差 可 使 质 外 体液 流 碱 化 ,因此 可 以 作为 一 个 信和 号 ,此 信号 将 使 时 
中 的 ABA 重新 分 配 , 最终 引 起 气 扎 关闭 。 男 有 人 利用 免疫 亲 和 和 层 析 技 术 将 小 麦 木质 部 计 渡 中 的 
ABA 除去 后 别 给 供水 良好 的 植株 ,结果 表明 , 虽 除 去 ABA 但 并 没有 除去 木质 部 计 流 对 蒸腾 的 搞 制 作 
用 ,说 明 必 然 有 -种 未 知 因子 在 发 挥 着 情 息 传递 的 作用 ， 

5， 化 学 信号 分 子 的 种 类 

昌 前 已 发 现 的 化 学 信 苇 分 了 已 有 几 十 种 ,主要 包括 以 下 儿 类 ，。 

0) 植物 激素 类 ”植物 中 已 发 现 的 五 大 类 植物 激素 (后 长 素 . 赤 老 素 .细胞 分 烈 素 .脱落 酸 和 乙 
燃 ? 孝 可 以 作为 胞 外 信和 号 分 子 传递 环境 信息 。 在 植物 感知 土壤 士 旱 时 ,ABA 可 通过 木质 部 传递 到 地 
上 部 ,调控 叶片 生长 和 气孔 开关 ;IAA 在 传递 植物 对 重力 反应 中 起 重要 作用 :乙烯 在 传递 植物 根 注水 
信息 中 起 到 信号 作用 。 另 外 ,茉莉 酸 (jasmonic acid, JA)，, 某 莉 酸 用 了 栈 (MeJA) ,水 杨 酸 (salisylic 
acid，SA) 等 也 部 被 发 现 可 作为 胞 外 信和 号 分 子 传递 道 境 信 息 。Me-JA 诱发 水 简 酸 前 体 的 作用 星 ( 共 两 
氨 酸 氨基 水 解 酶 ,PAL) .生物 碱 . 蛋 白 酶 扫 制 剂 ,可 在 信和 导 传递 中 起 中 介 作 用 并 诱导 从 受伤 反应 的 
ABA 积累 到 基因 的 转录 激活 。 水 杨 酸 广泛 分 布 于 单 , 冯 子 叶 植 物 . 它 是 惟一 确认 的 在 生理 相关 浓度 
下 显示 出 对 微 牛 物 病原 体 抗 性 的 信和 号 分 子 。 最 近 还 发 现 乙酰 胆 碱 在 植物 道 境 信 号 传递 中 也 起 .~ 定 作 
用 。 

(2) 寄 聂 糖 类 “主要 包括 1,3-P-D- 葡 聚 本 . 半 乳 糖 、 素 氨基 葡 欧 糖 , 富 含 甘露 精 的 精 重 所 等。 已 
发 现 真菌 细胞 辟 中 8- 葡 认 糖 成 分 诱导 物 以 激素 作用 方式 与 植物 细胞 膜 上 受 体高 度 亲 和 和 从 而 影响 抗 
性 基因 的 表达 ,大 豆 细 胞 辟 上 纯化 的 葡 诊 糖 话 导 物 可 以 附着 于 膜 上 。 这 都 表明 细胞 壁 中 壬 聚 糖 成 分 
在 真菌 与 植物 的 相互 作出 中 起 重要 作用 。 迁 诊 糖 除了 影响 抗 性 基因 表达 外 还 司 激活 蛋白 酶 搞 制 剂 
Cproteinase inhibitor) ,此 外 还 参与 蛋白 质 碰 酸化 ,离子 流 和 动作 电位 等 。 守 肾 糖 类 化 学 信号 由 于 有 
其 作为 细胞 壁 成 分 和 植物 与 微生物 相互 作用 的 特殊 一 面 ,已 成 为 植物 细胞 胞 外 信号 中 最 引 人 注 上 且 的 
信和 号 分 子 之 一 。 

(3) 多 肢 类 ” 当 受 到 虫 咬 或 其 他 环境 刺激 时 ,在 番茄 和 马 铃 草 叶 片 中 可 合成 副 白 酶 抑制 剂 的 诱 
导 物 , 它 是 一 类 可 以 移动 的 由 18 个 氨基 版 组 成 的 多 肽 , 称 为 系统 素 (systemin) 。 系 统 案 可 在 低 浓度 下 
诱导 抑制 其 他 牛 物 的 蛋白 酶 功能 的 丝氨酸 类 盘 岂 槛 抑制 剂 ,这 些 抑制 剂 也 是 植物 受到 伤害 后 产 生 搞 
性 所 必须 积累 的 因子 ,它们 能 使 叶 蛋 白 的 消化 性 和 营养 性 降低 。 内 此 系统 索 进 称 作 人 甬 日 酶 抑制 剂 的 
诱导 内 子 . 它 可 以 通过 植物 韧 皮 部 从 受伤 部 位 运输 到 不 受伤 部 位 ,这 是 植物 体内 发 现 的 第 一 种 可 以 传 


* 439 + 





























递 信号 并 调节 植物 生理 功能 的 多 肽 类 网 外 伟 号 。 

另外 ,目前 也 有 人 认为 胞 外 Ca*+ 、Hr 及 其 跨 膜 梯度 的 变化 可 能 作为 胞 外 信和 号 分 子 而 在 逆境 信息 
传递 过 程 中 发 挥 作 用 。 

= 电 信 号 

植物 体内 的 电信 号 (electrical signal) 是 指 植 物体 内 能 够 传递 信息 的 电位 波动 。 类 成 后 等 人 经 过 
数 十 年 的 研究 后 认为 ,高等 植物 体内 的 信息 传递 可 靠 电化 学 波 来 实现 ,植物 体内 电波 的 传递 可 以 车 细 
由 间 的 局 部 电流 和 伤 素 的 释放 相互 交替 来 完成 , 维 管束 系 统 是 电波 传递 的 主要 途径 .一些 敏感 植物 
或 组 织 ( 如 含 着 草 的 莽 叶 .攀缘 植物 的 卷 须 等 ), 当 受 到 外 和民 刺激 时 ,会 发 牛 运动 反应 (如 小 叶 闭 合 下 
垂 , 卷 须 弯 曲 等 ?并 伴随 有 电波 的 传递 。 甚 至 非 敏 感 植物 也 能 够 对 外 界 刺 激 产 生 兴 奋 从 而 导致 动作 电 
位 ,变异 电位 或 复合 电波 的 产 牛 。 那么 , 令 人 感 兴趣 的 问题 是 ,植物 中 电 涨 的 产生 和 传递 有 无 生理 意 
义 ? 对 烧伤 刺激 引起 的 气孔 运动 和 叶片 伸展 生长 的 抑制 进行 研究 的 结果 表明 ,在 烧伤 刺 油 引起 相应 
生理 效应 时 伴随 有 电信 号 的 传递 ;如 果 阻 版 电波 的 传递 , 则 刺激 就 不 能 导致 生理 效应 的 产生 。 研 究 系 
统 素 (systemin) 在 传递 植物 受到 虫 咬 或 其 他 机 械 损伤 刺激 信号 过 程 中 的 作用 时 ,也 发 现 伴随 有 电波 的 
传递 。 至 于 电波 传递 介 导 刺激 信和 号 传递 的 详细 生理 及 分 子 机 制 尚 有 待 进一步 的 深入 研究 。 

外 界 的 各 种 刺激 ,例如 光 、 热 . 冷 .化 学 物质 .机 械 . 电 以 及 伤害 性 刺激 等 ,都 可 以 引起 植物 体内 昌 
信和 号 的 产生 及 电波 传递 反应 ,而 电波 传递 又 与 植物 的 牛 理 效应 相关 联 . 例如 售 鞋 草 叶 的 下 垂 和 运动 . 捕 
蝇 草 中 捕虫 器 的 关闭 . 胞 质 环流 的 启动 或 停止 .蒸腾 踢 度 的 变化 、. 卷 须 的 伸 长 生长 及 盘旋 运动 等 ,都 分 
别 伴 咕 有 动作 电位 、 自 发电 位 .变异 电位 的 产生 或 消失 。 因 此 ,电波 传递 是 高 等 植物 体内 信息 传递 的 
一 种 重要 方式 。 


四 、 植 物体 内 的 逆境 信息 传递 机 制 


一 般 来 讲 , 当 胸 外 信号 将 道 境 肪 追 信息 传递 至 某 一 活 细胞 时 , 受 胞 外 信号 作用 的 活 细胞 通过 其 膜 
上 的 受 体 及 其 下 游 的 膜 蛋白 (如 G 蛋白 等 ?将 逆境 
信息 传递 至 胞 内 ,作为 胞 内 信号 的 胞 内 第 二 信使 系 
统 ( 如 Cas+ ,IP; ,cAMP) 再 将 逆境 信息 进一步 传递 
下 去 ,或 是 影响 基因 的 表达 及 其 调控 、 或 是 更 为 直 
接地 引起 胞 内 生理 生化 过 程 的 变化 。 这 些 内 容 已 
经 在 第 十 八 章 中 有 较为 详细 的 描述 。 图 19-3 简要 
地 概括 了 道 境 胁迫 信和 号 激活 基因 表达 的 模式 过 程 。 


第 三 节 植物 的 抗旱 性 










W i 地 球 上 缺乏 淡水 资源 早已 成 为 举世 关注 的 战 
i 略 性 问题 ,而 淡水 资源 中 的 大 部 分 被 用 于 灌溉 大 田 





的 栽培 作物 。 日 前 全 球 十 旱 , 半 干旱 地 区 面积 占 陆 
地 总 面积 的 34. 9%。 就 耕地 而 言 ,干旱 , 半 干 旱 耕 
地 的 面积 占 世界 总 耕地 面积 的 42. 9%。 在 我 国 的 
总 耕地 中 ,48 吧 的 面积 处 于 干旱 、 兴 干旱 地 带 ,其 中 
没有 灌 激 条 件 的 早 地 约 占 总 耕地 面积 的 51. 9%。 
图 19-3 ”胁迫 信和 号 激活 响应 田 迫 基因 表达 的 过程 未 意图 随 着 世界 人 口 的 剧 增 ， 粮食 的 供求 矛盾 日 益 罕 出 ， 
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和 已 印信 允 





淡水 资源 日 渐 短缺 ,出 界 各 国 对 如 何 提高 植物 或 作物 的 抗旱 住 的 研究 予以 了 高 度 重视 ,而 且 已 经 在 培 
育 抗 早 性 作物 品种 方面 开展 了 广泛 深入 的 研究 。 随 着 基因 工程 及 分 子 育种 技术 的 广泛 应 用 ,在 整体 、 
细胞 .分 子 水 平 上 深信 研究 植物 抗旱 性 的 生理 机 制 已 愈 来 你 成 为 以 提高 植物 抗旱 性 为 目的 的 应 用 研 
究 的 重要 基础 。 





一 、 干 旱 对 植物 的 影响 
(一 ) 干旱 的 类 型 
当 植 物耗 水 大 于 吸水 时 ,植物 体内 就 出 现 水 分 亏 缺 现象 。 植 物 水 分 亏 缺 的 程度 通常 利用 水 势 和 
相对 全 水 量 (RWC) 来 表示 。 根 顶 引起 水 分 亏 缺 的 原因 ,可 将 干旱 分 为 三 种 类 型 。 中 大 气 干旱 。 当 大 
气温 度 尚 、. 光 了 照 强 ,空气 中 相对 湿度 低 (10 色 一 20 多 ) ,尽管 土壤 中 有 水 ,根系 活动 也 正常 ,但 由 于 蒸腾 
强烈 , 失 水 量 大 于 根系 吸水 量 而 使 植物 受害 的 现象 , 称 为 大 气 于 旱 。 如 我 国 西北 等 地 就 常 有 大气 干旱 
出 现 。 大 气 干旱 如 果 持 续 时 间 过 久 便 会 引起 土壤 干旱 。 人 @@ 土 壤 干旱 。 当 土壤 中 缺乏 可 被 植物 吸收 利 
用 的 水 分 ,根系 吸水 困难 ,植物 体内 水 分 平衡 道 到 破坏 .致使 植物 生长 缓慢 或 完全 停 目 生长 的 现象 , 称 
为 土壤 和 干旱， 受害 情 况 比 大 气 于 旱 严 重 ,我 国 的 西北 ,华北 、 东 a 
北 等 地 区 均 营 有 土壤 干旱 发 生 。@ 生 理 干旱 。 由 于 根系 正常 的 必 这 
生理 活动 受到 阻碍 而 使 土壤 中 的 水 分 不 能 被 根系 吸收 ,由 此 而 
造成 的 植物 受 早 现 象 被 称 之 为 生理 干旱 。 如 盐 碱 土 , 施 化 肥 过 
多 .十 壤 存 在 有 毒物 质 ,土壤 温度 过 低 等 都 可 能 导致 生理 干旱 ， 
严重 时 可 造成 植株 死亡 。 


(二 ) 干旱 对 植物 的 伤害 


干旱 时 , 当 植物 失 水 超过 了 根系 吸水 , 随 着 细胞 水 势 和 膨 压 
降低 , 秆 归 体 内 的 水 分 平衡 遭 到 破坏 ,出 现 了 叶片 和 革 的 幼 语 部 
分 下 徘 的 现象 ,被 称 之 为 芋 菏 (图 19-4)。 菱 落 可 分 为 暂时 莱 东 
和 永久 蔚 欧 。 夏 天 炎热 的 中 午 , 由 于 强 光 高 温 燕 用 刚烈, 根系 吸 
水 一 时 来 不 及 补偿 ,使 幼 叶 粕 茎 菱 落 。 但 到 傍 晓 或 次 日 清 展 随 败 呈 
若 基 跨 量 的 下 降 , 根 系 继续 吸水 ,即使 不 浇 水 也 能 解除 水 分 亏 入 
缺 ,使 此 叶 恢 复原 状 。 这 种 千 降 低 车 玉 即 能 消除 水 分 气 缺 以 恢 
复原 状 的 萎 蒋 , 称 为 暂时 蒙 奖 。 它 是 植物 经 常 发 生 的 对 干旱 的 
适应 性 现象 ,六 洲 时 由 于 气孔 关闭 可 以 降低 燕 腾 作 用 ,调节 水 分 国 
的 散失 。 这 对 植物 是 有 利 的 。 如 果 由 于 土壤 中 可 供 植物 和 用 的 震 ， 
水 分 过 于 缺乏 , 获 藉 的 植物 经 过 夜晚 后 也 不 能 消除 水 分 忆 缺 ,以 
恢复 原状 ,这 种 现象 称 为 永久 萎 薪 。 永 久 著 薄 造成 原生 质 严重 : 
脱水 ,引起 一 系列 的 生理 生化 变化 ,如 果 时 间 持 续 过 久 ,就 会 导 臣 
至 植物 死 庆 。 干 早 对 植物 的 伤害 主要 表现 在 以 下 几 个 方 而 。 hw 
1、 膜 及 蜡 系 统 受 损伤 

当 细 胞 失 水 达到 一 定 程度 时 , 膜 的 磷脂 分 子 排列 出 现 认 乱 
状态 ,往往 亲 脂 端 相互 吸引 形成 孔 阶 , 膜 蛋白 也 草 到 破坏 ,因此 ”图 19-4 水 分 助 迫 引起 的 大 豆 叶片 
膜 的 选择 透 性 志 失 , 透 性 增加 。 内 质 网 膜 系统 也 因 水 分 胁迫 遭 现 条 


到 破坏 ,形成 得 状 体 , 膜 中 的 脂 类 物质 大 量 释 出 。 A. 开 常 水 分 状况 ;BB。 中 等 共度 水 分 胁迫 ， 
CC. 严重 水 分 胁迫 。 
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2， 对 细胞 器 的 伤害 

水 分 田 迫 使 各 种 细胞 器 ,特别 使 叶绿体 和 线粒体 受到 伤害 。 于 旱 使 叶绿体 类 喜 体 片 层 数目 减少 ， 
扭曲 ,线粒体 发 牛 变形 ,内 贱 数 目 减少 ,细胞 核 核 膜 模糊 , 妆 色 质 占 聚 。 
3.， 体内 各 部 分 间 水 分 重新 分 配 

水 分 不 足 时 ,不 同 器 家 或 不 同 组 织 间 的 水 分 , 按 各 部 分 水 势 天 小 而 重新 分 配 。 于 时 时 , 幼 叶 从 老 
计 舍 皮 水 分 ,但 使 老 叶 死亡 ,减少 了 光合 面积 。 更 有 基 者 , 于 旱 的 纺 叶 从 花香 或 末 实 中 吸水 ,这 样 就 会 
造成 瘾 粒 和 落花 落果 等 现象 。 
4. 破坏 正常 的 物质 代谢 

随 着 植物 体内 含水 量 隆 低 , 合 成 代谢 减弱 ,水 解 代谢 加 强 。 这 与 酶 的 存在 状态 有 关 , 催 化 合成 的 
酶 处 于 膜 吸 附 状态 ,而 催化 分 解 的 酶 则 是 可 游 性 的 。 当 植物 失 水 后 ,处 于 吸附 状态 的 酶 变 为 可 深 状 
态 ,因此 分 解 代谢 加 强 。 一 般 说 来 ,十 旱 时 植物 体内 党 白 质 合 成 过 程 消 纶 ,而 分 解 过 程 加 强 。 十 旱 时 
植物 体内 蛋白 质 减 少 而 游离 的 氨基 酸 增 多 ,特别 是 月 氮 酸 。 有 人 测定 ,在 正常 水 分 条 件 下 植物 体内 游 
离 有 和 氮 酸 售 量 为 0, 2 一 0, 6mg'g( 按 干 重 计 ) ; 当 干 旱 脱 水 时 月 氮 酸 含量 可 人 达 40 一 30mg/g( 按 十 重 计 )。 
干旱 条 件 下 积 泉 肥 氮 酸 可 能 有 以 下 几 方 面 的 原因 : 山 蛋 白质 分 和解 的 产物 ;中 月 氨 酸 合成 受 油 ; 以 且 氨 
酸 氧 化 作用 减弱 。 一 般 认 为 月 氨 版 可 以 做 为 细胞 的 奖 透 剂 (cytoplasmic osmoticum) 。 由 于 贿 氨 版 雌 
有 侦 极 性 ,其 疏水 端 与 蛋白 质 联 结 ,而 亲 水 端 与 水 分 子 结合 ,从 记 使 重 据 道 过 月 氨 酸 束缚 更 多 的 水 , 防 
止 在 渗透 胁 这 条 件 下 人 蛋白质 脱 水 ,并 可 防止 或 减轻 由 于 渗透 胁迫 而 引起 眩 和 蛋品 的 变 件 。 这 一 切 郁 说 
明月 氨 酸 的 积累 在 调节 细胞 的 渗透 势 和 稳定 蛋白 质 特 性 方面 有 比较 重 贤 的 作用 。 
5， 激 崇 的 变化 

植物 直到 干旱 时 ,植物 内 源 激 素 变 化 的 总 趋势 是 促进 生长 的 激素 减少 ;而 延缓 或 拖 制 生长 的 激素 
增光 ,许多 试验 部 证 明 , 水 分 胁迫 时 ABA 显 和 增加 ,CTF 减少 ABA 能 有 效 地 促进 气孔 的 关闭 ， 
CTK 的 作用 恰好 相反 ,使 气孔 在 失 水 时 不 能 迅速 关闭 。 所 以 ABA 能 缓解 植物 体内 水 分 存 缺 ,CTK 
却 扣 剧 体内 的 水 分 气 缺 ， 因 此 ,在 干旱 条 件 下 ,CTKZAHBA 比值 减少 可 能 是 一 种 保护 性 反应 ,有 利于 
植物 体内 保持 较 好 的 水 分 状态 ， 
6， 酶 活性 变化 

植物 体内 不 同 酶 类 的 活性 对 水 分 胁迫 反 应 不 一 ,但 总 的 趋势 是 在 水 分 胁迫 条 件 下 ,合成 酶 类 和 和- 
些 本 身 周 转 很 快 的 酶 活性 下 隆 ,而 水 解 酶 类 和 某 些 氧化 述 原 酶 类 活性 增高 。 例 如 在 叶绿体 中 是 与 光 
合 有 关 的 槛 类 活性 下 降 , 仿 酸 酶 的 活性 提高 ,进而 挤 制 蛋 卢 质 的 合成 。 小 麦 ,水 称 的 一 些 品 种 ,在 水 分 
胁迫 条 件 下 , 超 氧 化 物 层 化 酶 (SOD) .过 氧化 氨 酶 (CAT) .过 氧化 物 酶 (POD? 活 性 迅速 上 升 , 以 清除 目 
由 基 使 生物 膜 免 受伤 害 。 硝 酸 述 原 酶 是 植物 体内 周转 很 快 的 酶 ,轻微 的 缺 水 就 能 使 其 活性 显 答 下 降 ; 
重新 供水 可 使 酶 活性 恢复 。 
7， 呼吸 作用 增强 

缺 水 条 件 下 ,呼吸 作用 在 一 段 时 间 内 郧 强 , 这 是 因为 细胞 中 酶 的 作用 方向 趋 于 水 解 , 即 水 解 酶 的 


活性 加 强 , 合 成 酶 的 活性 降低 ,甚至 完全 停止 ,从 而 增加 了 呼吸 基 质 。 在 严重 干旱 每 件 下 会 导致 氧化 
磷酸 化 解 偶 联 ,P/O 比 下 降 , 因 此 呼吸 产生 的 能 量 多 半 以 热 的 形式 散失 掉 ,ATP 合成 减少 ,从 而 影响 
多 种 代谢 过 程 和 生物 合成 的 进行 。 随 着 水 分 己 铅 程度 加 出 ,呼吸 作用 逐渐 降低 到 让 常 水 平 以 下 。 
8， 光 合作 用 下 降 

很 多 植物 如 小 麦 . 盘 豆 , 棉 花 等 , 随 着 土壤 水 势 的 降低 ,光合 作用 剧烈 下 降 。 这 种 抑制 作用 既 有 和气 
和 孔 效 应 ,又 有 非 气 孔 效 应 。 水 分 亏 缺 使 气孔 开张 度 减 少 ,其 至 完全 关闭 ,气孔 阻力 增 大 影响 CO: 的 吸 
收 , 使 光合 作用 下 降 , 这 种 现象 称 为 光合 作用 的 气孔 抑制 。 当 严重 的 水 分 胁迫 使 叶绿体 的 片 层 结构 受 
损 , 希 尔 反 应 减弱 , 光 系 统 1[ 活力 下 降 , 电 子 传 递 和 光合 磷酸 化 受 抑制 ,导致 光合 作用 下 降 , 这 种 现象 
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称 为 光合 作用 的 非 气孔 抑制 。 

总 之 ,干旱 对 植物 的 伤害 是 多 方面 的 , 大致 可 ~ 
以 分 为 直接 伤 涯 和 间接 伤害 。 前 者 是 指 细胞 脱水 ， 
破坏 了 细胞 结构 ,引起 了 细胞 死亡 ;后 者 是 由 于 缚 
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、 光合 作用 














| 
本 入 人 如 
胸 失 水 引起 的 代谢 失调 、 营 养 缺 乏 、 加 速 衰老 .降低 ”| | \ 去 
产量 等 。 图 19-5 表示 白 十 指引 起 的 组 织 水 势 下 降 。 室 \ 
对 植物 细胞 生长 和 光合 作用 的 影响 。 -一 \ | 
二 、 于 旱 胁 迫 的 机 理 让 
1， 机 械 损伤 组 级 水 势 / MPs 


于 时 对 细胞 的 机 械 报 伤 是 造成 植株 死亡 的 重 图 19-5 组 织 水 势 下 降 对 细胞 生长 和 光合 作用 的 影响 
要 原因 。 当 细胞 失 水 或 再 吸水 时 ,原生 质 体 与 细胞 ”阴影 部 分 表示 不 同 种 植物 对 水 势 变化 反应 的 不 同 范围 。 图 中 
壁 均 会 收缩 或 膨胀 ,但 是 由 于 它们 的 弹性 不 同 , 二。 结 采 显示 , 纲 胞 生长 对 水 势 下 降 的 反应 比 光合 作用 的 反应 
者 之 闻 的 收缩 程度 各 脱 胀 程度 不 同 。 在 正常 条 件 更 为 纺 壤 。 
下 ,生活 细胞 的 原生 质 体 和 细胞 壁 紧 紧 贴 在 一 起 ， 
当 细 胞 开始 失 水 体积 缩小 时 ,两 者 一 并 收缩 ,到 一 定 限度 后 细胞 壁 不 能 随 原 生 质 体 一 起 收 纠 ,致使 原 
生 质 体 被 榨 破 。 相 反 , 失 水 后 尚 存活 的 细胞 如 再 度 吸 水 ,尤其 是 又 然 大 量 吸 水 时 ,由 于 细胞 壁 吸 水 膨 
胀 速度 远 远 超 过 原生 质 体 ,使 其 再 度 遭 受 机 械 损 伤 。 
2. 腊 各 性 改变 

水 分 亏 氧 时 细胞 脱水 ,导致 膜 脂 分 子 排列 豪 乱 ,使 膜 出 现 空 阶 和 鱼 裂 , 透 性 提高 ,电解 质 , 氮 基 酸 
和 可 溶性 术 等 向 外 渗 江 。 合 如 ,葡萄 叶片 干旱 朱 水 时 细胞 的 相对 透 人 性 比 正 常 叶 片 提高 3 一 12 售 。 
3， 和 蛋白 质 凝 聚 假说 

由 于 干旱 使 细胞 过 度 失 水 时 ,蛋白 质 的 活性 表面 相互 靠近 ,使 得 分 子 间 的 一 SH 相互 接触 ,导致 氧 
化 脱 氢 形成 S-S 键 ;此 键 键 能 高 , 比 握 键 牢固 得 多, 故 若 再 度 吸 水 时 , 系 白 质 空间 构象 变化 ,使 其 
变 作 凝 裹 ,从 而 导致 细胞 死亡 。 提 出 该 假说 的 根据 是 发 现 失 水 的 白 荣 时 子 二 硫 键 含量 增加 , 失 水 越 严 
重 ,二 硫 键 含量 越 高 。 假 说 认为 ,抗旱 植物 含有 抗 殊 基 氧化 的 特殊 蛋白 质 ,这 种 蛋白 质 具有 特殊 空间 
结构 ,不 易 脱水 ,不 易 变 性 。 精 物 抗旱 的 强 弱 ,取决 于 该 种 蛋白 质 的 有 无 和 杀 少 。 可 人 异 到 目前 为 止 尚 
未 分 离 到 该 种 和 蛋白质 ， 
4， 膊 训 酸 代谢 

脑 氮 酸 是 植物 蛋白 质 的 组 成 之 一 , 它 以 游离 状态 广泛 存在 于 植物 体 中 。 一 般 游 离 鹏 氮 酸 合 量 很 
低 [0.2~0. 6mg/g( 按 干 重 计 )], 约 占 游离 氨基 酸 总 量 的 百 分 之 几 。 但 在 干旱 .高温 、 寒 冷 等 道 境 下 游 
离 肛 氮 酸 大量 积 累 。 一 般 当 叶片 水 热 下 降 导 致 气孔 关闭 之 后 腾 氨 醒 开 始 积累 。 缺 水 时 肥 握 酸 积累 的 
原初 部 位 主要 是 叶 ,其 次 是 荃 ,其 他 器 官 内 的 月 氨 酸 来 自 于 叶片 。 有 晴 氨 酸 在 细胞 中 存在 于 细胞 质 中 。 
模 物 体内 游离 且 馆 酸 的 含量 决定 于 合成 ,分 解 或 利用 的 速度 。 抗 旱 人 性 不 同 的 植物 瑚 氨 攻 积累 存在 差 
异 , 抗 日 性 强 的 积累 更 多 的 游离 睛 迄 酸 ， 由 于 情 氨 酸 的 积累 可 作为 细胞 质 的 渗透 物质 ,从 而 细胞 质 抗 
渗透 胁迫 能 方 增强。 月 氮 酸 本 身 是 一 种 水 溶性 很 大 且 无 毒 的 中 性 溶质 ,大 量 积累 不 会 对 细胞 产生 圳 
害 作 用。 月 氨 酸 积累 还 会 降低 干 早 期间 蛋 白质 水 解 产 生 的 游离 毛 毒 甫 ,贮藏 氮 源 和 碳 架 ,为 干旱 解除 
后 恢复 生长 提供 呼吸 基质 和 能 源 。 月 氨 酸 对 腊 和 代谢 功能 还 具有 保护 效应 , 因 且 氨 酸 具 有 侦 极 性 , 它 
不 会 汉人 到 蛋白 质 分 子 间 政 水 相 中 引起 蛋白 变性 ,有 睛 复 酸 的 朴 水 端 与 蛋白 质 分 子 表面 的 朴 水 基 结 会， 
亲 水 端 与 水 分 子 结 合 ,从 而 增强 了 膜 结构 的 稳定 性 。 


5， 离 子 吸 收 
土壤 水 势 下 降 ,根系 对 离子 的 吸收 和 运输 减 慢 。 其 原因 在 于 :个 由 于 吸水 减少 ,土壤 中 离 于 向 根 
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表 而 的 运输 减 慢 ;@ 册 于 蒸腾 速率 下 降 , 离 了 在 植物 体内 的 运输 速率 下 降 ,特别 是 经 质 外 体 途 径 运输 
的 离子 更 易 受 阁 腾 速率 的 凡响 ;@@ 根 系 活力 下 降 , 琢 收 离 季 的 能 力 减 习 ; 轩 部 分 根系 死亡 ,减少 了 吸收 
表面 。 
三 、 植 物 抗旱 机 理 
(一 ) 植物 的 抗 早 性 及 形态 与 生理 特点 


植物 的 抗 早 性 是 指 在 干 早 条 件 下 ,植物 具有 有 不 们 能 够 牛 存 , 而 且 能 维持 正常 的 或 接近 正常 的 代谢 
水 平 以 及 维持 基本 正常 的 生长 发 育 进程 的 能 力 。 不 同 植物 或 同一 植物 不 同上 品种 抗旱 性 不 同 。--- 般 说 
来 ,抗旱 性 较 强 的 植物 具有 以 下 - 些 形 态 和 生理 特征 。 

1. 形态 特征 

通常 抗日 性 较 强 的 植物 根系 发 达 , 较 深 , 根 冠 比较 大 ,能 有 效 地 利用 土壤 中 水 分 ,特别 是 土壤 深层 
的 水 分 。 如 高 粱 比 玉 米 抗旱 性 强 。 叶 和 片 细胞 体积 小 或 体积 /表面 积 比 值 小 的 植物 具有 较 强 的 抗旱 能 
力 , 因 为 这 样 可 以 减少 细胞 吸水 膨胀 和 失 水 收缩 时 产生 的 细胞 损伤 。 和 输 导 组 织 发 达 、 表 皮 昔 毛 多 、 朋 
质 化 程度 高 或 脂 质 层 厚 ,这 样 的 结构 有 利于 水 分 的 贮藏 与 供应 ,减少 水 分 的 散失 ， 

2， 生 理 特 性 

(1) 原 生 质 具有 较 大 的 弹性 和 封 性 弹性 和 黏 人 性 取 诀 于 原 牛 质 中 束缚 水 含量 的 高 低 。 束 缚 水 
含量 高 ,自由 水 含量 低 , 原 生 质 的 弹性 和 黏 性 就 大 ,其 保水 能 力 强 , 遇 于 症 失 水 时 仍 能 保持 一 定 的 水 
分 , 便 原 牛 质 不 致 变性 谢 集 ,并 能 忍受 高 温 。 原 生 质 弹 件 大 , 抗 机 械 损伤 能 力 强 。 

(2 生理 机 能 与 抗旱 “” 抗 捍 性 较 强 的 品种 在 干旱 缺 水 条 件 下 ,正常 的 代谢 活性 (如 光合 作用, 绰 
白质 ,淀粉 等 物质 的 合成 .核酸 代谢 ) 以 及 酶 活性 不 受 影响 或 仍 能 保持 在 一 定 水 平 。 从 代谢 类 型 看 ， 
C, 植物 由 于 有 效 的 COs 固定 方式 ,显著 地 提高 水 分 利用 效率 。 有 人 测定 了 首 蒂 (Cs 植物 ) 和 高 梁 
CC, 植物 ) 的 水 分 利用 效率 ,发 现 C 植物 是 G 植物 的 三 售 。CAM 植物 气孔 白天 关闭 ,夜间 开放 , 减 
少 了 营 腾 失 水 。 水 侣 补偿 点 ( 即 净 光 合作 用 为 零 时 植物 的 含水 量 ? 越 低 ,植物 的 抗旱 能 力 越 强 。 据 报 
道 ,高 梁 的 水 合 补偿 点 全 于 夺 米 。 在 同样 的 水 势 下 (一 1. 5MPa) , 当 玉 米 萎 况 停 止 光 合作 用 时 ,高 梁 仍 
可 维持 25% 的 光合 作用 ,这 是 高 梁 比 玉米 更 为 抗旱 的 原因 之 一 。 

(3) 膜 脂 组 分 对 抗旱 性 的 影响 。 ”研究 发 现 抗旱 性 强 的 小 麦 品种 的 叶 表 皮 极 性 脂 和 中 性 脂 中 合 
饱和 脂肪 酸 较 多 ,不 抗旱 小 麦 岛 种 的 上 叶 表皮 细胞 的 脂肪 酸 配 比 下 相反 ,同时 还 发 现 小 帮 干 胚 膜 脂 饱和 
脂肪 酸 含量 与 抗旱 性 成 正 相关 。 

(4) 水 分 胁迫 的 综合 影响 以 大 镍 条 件 下 于 时 胁迫 产生 的 过 程 为 例 说 明 水 分 胁迫 对 植 先生 长 
发 育 的 综合 影响 。 

轻 度 肪 迫 限制 了 细胞 膨大 ,因而 抑制 了 植物 生长 。 叶 细胞 膨大 一 旦 停止 ,叶片 便 失 去 作为 光合 作 
用 库 的 能 方 。 由 于 这 个 时候 单位 叶 面 积 光合 作用 并 未 受到 影响 ,光合 作用 至少 有 一 部 分 用 于 渗透 调 
节 或 者 分 配给 其 他 器 官 ,如 根 ,其 结果 是 根 冠 比 变 大 , 叶 面 积 减 小 ;渗透 调节 可 保护 细胞 不 至 完全 脱 
水 ,从 而 保证 叶片 继续 进行 气体 变换。 

随 若 水 分 亏 缺 程度 的 增加 , 老 呈 出 现 不同 程 度 的 早 震 现象 ,从 而 导致 叶片 面积 下 降 ， 随 着 呀 面积 
减少 ,作物 水 分 利用 率 成 比例 地 下 降 , 植 株 导 水 阻力 增 大 。 只 要 渗透 调节 使 蒸腾 降低 ,就 能 保持 整个 
叶片 的 脱 府 ,气孔 便 不 会 完全 关闭 ,植株 便 能 继续 固定 COs。 用 气孔 阻力 和 叶肉 COs 阻力 可 部 分 地 确 
定 碳 固 定 的 速度 及 其 与 蒸腾 的 关系 。 如 果 分 生 组 织 中 出 现 了 限制 细 胸 牛 长 和 分 裂 的 轻 度 水 分 亏 缺 ， 
那么 ,构成 产量 因素 的 分 化 器 官 将 受到 影响 。 由于 生 将 生长 的 分 生 组 织 一 般 不 是 植株 水 势 最 低 的 部 
位 ,而 是 分 生 组 织 有 较 强 的 渗透 调节 能 力 , 因 此 ,在 一 天 中 分 生 组 织 经 受 的 水 分 胁迫 程度 要 比 藻 腾 的 
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叶片 低 。 

随 着 水 分 亏 缺 进 -- 赦 增加 , 梢 株 瑚 失 膨 压气 孔 完 全 关闭 .生长 停止 . 活 呈 卷曲 、 气 体 交 换 停止 , 进 
人 死亡 前 的 不 筑 殖 存活 期 ， 在 这 期 间 , 由 于 呼吸 作用 消耗 了 碳 , 组 织 水 势 缓慢 下 降 。 由 于 蒸腾 停止 ， 
叶片 的 温度 上 开 到 敏 死 温 度 ,并 导致 死 7-， 此 时 , 惟 - -能 保留 的 是 受 保护 的 的 分 生 组 织 , 当 分 生 组 织 
在 重新 供水 后 不 能 恢复 和 重新 生长 时 , 慎 株 就 已 琵 亡 。 

所 以 ,从 植物 生产 角度 看 , 受 水 分 肪 迫 的 植 侏 经 房 了 不 同 的 阶段 。 因 此 植物 抗旱 育种 应 在 不 同 的 
生态 环境 中 充分 考虑 水 分 胁迫 的 每 个 阶段 性 特点 。 


(二 ) 植物 的 抗 嘻 机制 


关于 整体 植物 适应 于 旱 的 机 制 , May 和 Milthorpe 将 其 归纳 为 三 类 机 制 , 即 避 旱 性 (dreught es- 
cape) , 御 早 性 (drought avoidance) 和 页 早 性 (drought tolerance)。 其 中 又 把 御 旱 性 和 和 奎 旱 性 称 为 抗旱 
性 ( 表 19-3) 。 





表 19-3 植物 避 早 和 抗旱 机 理 的 特性 








机 理 特性 机 再 特性 
1. 避 嘻 缩 寄 牛 育 期 以 开 丁 早 
2. 抗 们 性 
人 t) 物 时 【 灿 水 势 ? (2) 耐 旱 〈 低 水 势 ) 
a. 减少 水 分 损失 a 保持 脱 东 
气孔 种 角质 层 少 力 大 户 遂 调节 
降低 辐射 能 的 吸收 细胞 壁 高 是 性 
叶 耐 积 减 少 绝 胞 体积 小 
b. 保持 吸水 b, 耐 脱水 或 三 化 
根深 原生 质 耐 性 
根 长 密度 大 细胞 壁 特性 
导 水 性 强 
1. 避 旱 性 


所 请 避 早 性 ,就 是 在 土壤 和 植物 本 身 发 生 严 重 的 水 分 气 缺 之 前 ,植物 就 已 完成 其 生活 史 。 较 典型 
的 如 沙漠 短命 植物 ,它们 在 营养 结构 很 小 的 情况 下 仍 具有 开花 结实 的 能 力 。 避 旱 对 于 一 些 栽培 作物 
适应 干旱 环境 也 有 -一定 意义 ,例如 我 围 北方 一 些 地 区 ,在 小 麦 开 花 灌 奖 期 间 常 出 现 干 热风 ,造成 小 麦 
青 枯 减产 。 由 于 成 熟 期 较 早 的 品种 遇 到 干 热风 的 机 率 相 对 较 小 ,受到 的 不 利 影响 也 往往 较 轻 ,因而 成 
熟 期 在 这 些 地 区 是 小 麦 品种 选 育 上 的 一 个 重要 指标 。 育 苗 移 栽 也 是 避 早 的 一 种 有 效 方 法 , 它 至 少 可 
以 作为 一 种 补苗 手段 以 减少 因 土 壤 干 旱 造成 的 大 二 断 战 缺 苗 现 象 。 
2， 御 党性 

御 早 性 是 指 植 物 在 干 革 逆 境 下 保 竺 植株 内 部 组 织 高 水 势 的 能 力 ,也 有 人 把 御 旱 性 称 做 组 织 具 有 
高 水 势 的 耐量 性 。 事实 ,能 保持 体内 高 水 势 的 植物 ,其 耐 摆 性 不 一 定 很 强 , 在 通 到 持续 少 鲁 或 无 十 
时 ,根系 密度 较 大 而 分 布 较 深 ;吸水 功能 较 强 的 植物 , 道 常 能 使 植株 体内 保持 较 高 的 合 水 量 和 水 势 。 
植物 受 蛙 时 ,发 生 的 蚁 著 变 化 之 一 是 根 冠 比 趋 于 增 大 , 某 些 沙 生 植 物 为 了 适应 环境 ,以 干 重 计算 的 根 
系 比 例 音 占 整 株 重 的 90 儿 ,虽然 列强 了 地 上 部 分 的 生长 , 碱 少 了 光合 面积 ,但 有 利于 维持 植株 较 高 的 
水 势 和 一 定 的 净 光 合 速率 ,增加 木质 部 导管 的 直径 战 数目 来 降低 根 - 冠 之 间 的 水 流 阻 力 , 也 是 保持 穆 
体 较 高 水 势 的 重要 因素 。 当 土壤 有 效 水 分 急剧 减少 时 ,植物 对 水 分 的 吸收 往往 落后 于 于 和 失 ,这 战 需 要 
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片 制 水 分 向 大 气 散失 。 角 质 层 和 气孔 的 调控 是 植物 限制 叶片 散失 水 分 的 主要 方式 。 旱 生 植 物 和 大 客 
数 中 生 植 物 的 角质 层 很 发 达 , 遂 过 角质 层 备 失 的 水 分 很 少 ,仙人 掌 只 占 其 总 蔬 腾 量 的 0. 05 儿 。 但 有 的 
草本 植物 的 角质 层 蒸 腾 可 占 总 蒸腾 量 的 32 当 。 气 和 孔 是 控制 燕 腾 的 主 览 器 官 , 竹 水 型 植物 气孔 对 水 分 
三 和 鲜 很 敏感 ,从 而 能 保持 较 高 的 御 早 能 力 。 气 孔 对 水 分 亏 缺 的 敏感 性 和 防 站 水 分 丢 尖 的 作用 因 植 物 
而 异 , 其 辕 值 随 经 受 干旱 的 时 期 \ 叶 位 和 和 牛 长 条 件 身 异 。 高 梅 关闭 气孔 所 需 的 水 势 阅 值 低 于 十 米 , 玉 
米 的 气孔 虽然 在 缺 水 时 关闭 ,但 关闭 得 不 彻底 ,不 足以 阻止 水 分 继续 天 和 失 。 气 孔 开 典 变 小 ,导致 气体 
交换 减少 和 诈 合 作用 降低 ,然而 ,水 分 子 和 Go 在 叶肉 细胞 内 的 运输 阻力 相差 很 大 。 气 孔 碱 小 时 , 输 
送水 分 遇 到 的 阻力 比 输送 COs 的 大 很 多 。 所 以 有 人 认为 ,部 分 地 关闭 气孔 是 提高 水 分 利用 效率 
《WUE) 的 -种 方法 ,但 这 种 作用 往往 被 时 湿 上 上 升 所 抵消 。 在 于 旱 道 境 下 , 情 物 减少 失 水 的 另 一 途径 
是 减少 截获 的 辐射 。 这 上 类 方式 包括 主动 的 和 被 动 的 叶 运 动 .增加 荃 叶 表 皮 蜡 质 或 表皮 毛 。 大 豆 咱 片 
具有 感 日 性 运动 , 当 供水 充足 时 ,叶子 随 着 太阳 改变 方向 ,与 人 射 光 甜 直 , 当 水 分 气 缺 时 ,叶子 便 与 人 
射 光平 行 ,这 是 一 种 主动 的 叶 运 动 ; 另 一 方面 , 缺 水 时 作物 叶子 常常 会 卷 想 来 , 当 田 间 土 壤 水 分 不 足 
时 ,中 个 烈日 F 田 间 坟 米 经 常 出 现 这 种 现象 , 它 的 卷 叶 是 纵 问 的 ,水 稳 和 小 麦 等 作物 的 某 些 品种 则 可 
以 看 到 螺旋 状 的 卷 叶 ,通常 这 是 由 于 时 和 片 的 一 部 分 特 化 组 织 的 膨 压 下 降 所 致 ， 当 植物 受潮 暂时 蔚 芒 
时 ,叶子 常常 变 软 下 冬 , 这 些 都 古 被 动 的 叶 运 动 , 其 结果 使 叶子 受到 的 辐射 减少 ,可 防 卜 叶 温 升 高 和 水 
分 气 缺 的 继续 发 展 。 水 分 气 缺 往往 引起 中 生 栽 培植 物 的 早 性 结构 加 强 ,例如 ,与 阴 地 植物 相 比 , 阳 地 
植物 的 叶片 厚 庆 .叶片 重量 .气孔 密度 都 较 大 ,而 保卫 细胞 则 较 小 。 水 分 气 缺 也 导致 ' 些 慎 物 或 品种 
增加 时 表面 的 绒毛 ,多 绒毛 品种 使 光合 有 效 辐 射 的 反射 量 和 各 叶 面 边界 的 阻抗 增加 ,从 而 减少 了 拓 水 。 
某 些 禾 谷类 作物 适应 干 早 的 又 一 种 重要 方式 是 死 碍 利 基 部 老 叶 的 加 速 死 亡 , 以 及 在 受 旱 时 咱 片 脱落 ， 
其 结果 都 恢 使 地 上 部 分 的 失 水 减少 ,从 而 增强 其 适应 干旱 环境 的 能 力 ， 
3. 耐 旱 性 

耐量 性 是 指 植物 在 受 旱 时 ,能 在 较 低 的 细胞 水 势 下 维持 其 一 定 程 度 的 生长 发 育 ( 低 的 基础 代谢 水 
平 , 低 的 和 蛋白质 水 解 合 成 比率 ,结构 蛋白 和 功能 重 白 的 较 易 收复 等 ) 和 心 耐 脱水 的 能 力 。 维 持 一 定 的 
膨 压 是 耐 脱水 机 制 的 一 个 重要 因素 。 膨 压 则 通过 渗透 调节 ,增强 细胞 壁 组 织 弹 性 以 及 使 细胞 体积 变 
小 来 维持 。 在 水 分 胁迫 下 次 透 势 的 变化 和 活 透 调 入 作用 ,是 一 种 适应 性 反应 。 自 从 采用 上 计 力 室 技术 
和 PY 曲线 方法 测定 水 势 , 滩 透 势 和 上 诗 力 势 后 ,对 渗透 调节 的 研究 取得 了 很 大 进展 ,尔后 ,热电 侦 温 度 
计 和 和 细胞 庄 力 探 针 的 应 用 更 使 该 领域 的 研究 日 状 深 入 月 氨 酸 是 一 种 细胞 相 容 性 的 渗透 调节 物质 ， 
对 于 液 泡 中 主要 渗透 物质 钾 的 积累 来 说 , 肥 氮 酸 起 细胞 质 渗透 平衡 的 作用 。 胶 氮 酸 可 作为 脱 术 腑 迫 、 
高 温 胁 迫 时 各 种 酶 的 保护 剂 。 且 所 酸 很 可 能 起 保护 膜 不 受 高 温 破 坏 的 作用 。 有 睛 氨 酸 的 这 一 作用 也 在 
抗旱 性 上 得 到 证 明 《 表 19-4)。 

植物 激素 ,特别 是 ABA ,对 抗旱 性 有 较 大 影响 。 表 19-5 总 结 了 ABA 的 生理 效应 与 植物 抗 学 性 的 
关系 。 在 水 分 胁迫 时 叶片 ABA 含量 增加 ,从 而 导致 气孔 关闭 。 在 有 些 研 究 报 道中 ,研究 ABA 积累 所 
用 的 抗 早 人 性 定义 很 会 糊 , 另 … 些 研究 则 取得 了 关于 胁迫 条 件 下 ABA 积累 与 产量 之 加 呈正 相关 的 结 
果 , 如 小 麦 。 但 这 -结果 与 ABA sd 起 小 麦 小 花 不 育 相 矛盾 。 另 外 ,比较 两 个 玉米 杂交 种 发 现 , 积 罕 较 
多 ABA 的 杂交 种 光合 速率 较 高 ,在 叶 水 势 一 定时 这 个 要 交 种 的 叶片 透气 性 较 低 。 所 以 将 ABA 含量 
用 作 选 择 指标 时 要 对 其 与 抗旱 性 的 关系 做 进 一 步 的 械 究 。 由 根部 产生 再 转运 到 茎 的 激素 一 臻 被 认为 
在 根 与 切 之 同志 通讯 作用 。 试验 表 明 , 加 到 燕 腾 流 中 的 示 踪 物 常 在 表皮 壁 中 沉积 ,说 明 燕 腾 流 中 的 
ABA 能 够 育 接 转移 到 保卫 细胞 质 膜 的 作用 部 位 。 如 果 此 时 叶片 脱 压 没有 降低 ,存在 于 叶肉 细胞 和 分 
隔 寺 保 卫 细 胞 叶绿体 内 的 ABA 就 不 会 由 细胞 内 移 到 细胞 外 ,而 蒸腾 流 中 的 ABA 可 独立 于 它们 起 作 
用 。 因 此 ,改变 来 自 根 的 ABA 合成 和 运输 可 以 提供 根部 水 分 状况 和 气孔 及 其 抗日 性 之 间 的 直接 联 
系 。 
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表 19 4 且 氨 酸 含 量 对 干旱 引起 小 麦 叶 片 表 1 人 5 与 植物 对 干 早 反应 有 关 的 AB4 的 生理 效应 
































细胞 膜 损伤 的 影响 EE 后 果 

境 养 基 晴 拨 酸 售 量 /Amg'R) 十 辣 引起 的 撞 伤 % 。 “ 北 富 性 麻 碱 少 失 水 ,增加 水 分 利用 效率 

一 - 抑制 光合 生长 发 育 和 产量 下 降 
潮 室 气 上 .9 增加 根系 的 水 分 运输 增加 吸水 ,如 正在 燕 由 的 植物 可 能 无 
水 1.2 70.1 效应 ,影响 离子 浓度 和 且 性 质 
2 听 一 5 站 精 握 酸 46, 1 23.7 影响 同化 物 的 分 本 增加 根 "* 玩 出 ,改变 根系 形态 

， 降低 叶片 牛 长 速率 降低 燕 腾 速 尝 , 细 胞 较 小 
5 0 久 精 得 酸 。 56. 4 12. 0 叶 形 态 学 改变 (角质 层 较 厚 , 表 减少 类 水 
7.5% 策 气 酸 。 65.0 1.9 皮毛 状 体 较 多 , 气 刀 数 扬 少 ) 
LoD 05) 4.8 2 分 亮 威 少 同化 物 利用 更 有 效 
一 一 一 一 一 一 一 一 一 一 一 一 一 一 减少 燕 腾 面积 

注 ; 将 膊 氮 酸 售 量 不 同 的 小 麦 叶 片 放 在 且 氢 栈 洲 滚 中 。 大量 抽 和 铠 .开花 活 秆 , 提 脐 灌 交 有 利于 延长 灌浆 期 
在 100 安 培养 中 小 时 ,样本 同时 在 密闭 容器 湿润 空 气 中 培 。 花粉 不 育 减少 粒 数 和 产量 
养 作 为 对 照 。 利 用 电解 质 渗 测 方 法 测定 干 芋 引 起 的 细胞 。 _ 影 响 从 粒 洪 交 结果 不 一 至 





膜 损 侈 。 


四 、 提 高 作物 抗旱 性 的 途径 


1， 抗旱 育种 和 抗旱 栽培 

不 同 的 作物 品种 , 由 于 生物 掌 特 履 不同 ,抗旱 性 能 也 不 同 , 因 此 , 选 育 抗 早 品 种 是 发 展 旱 作 农业 的 
重要 措施 。 抗 早 育 种 的 第 一 步 , 是 对 大 量 的 品种 资源 进行 鉴定 , 既 要 筛选 出 抗旱 性 的 材料 ,又 要 确定 
能 评价 杂交 后 代 抗 旱 性 的 选择 指标 。 品 种 资源 的 鉴定 要 广泛 人 而 深入 , 选 出 的 亲本 材料 不 仅 要 抗旱 性 
强 , 同 时 还 应 明确 抗 早 性 主要 表现 的 形态 特征 和 生理 特性 ,从 而 加 强 后 代 选 择 的 针对 性 。 由 于 作物 的 
抗旱 性 是 数量 遗传 ,因此 从 单 交 的 后 代 中 ,很 难 选 出 有 和 希望 的 材料 , 故 应 采用 复 交 和 回 交 。 杂 交 后 代 
处 理 时 ,选择 综合 性 状 好 的 单 株 或 株 系 ,选择 标准 可 适当 放宽 ,以 免 于 失 抗 早 基 因 。 作 物 进 入 品系 后 
才 进 行 搞 时 性 鉴定 , 革 些 与 抗旱 性 有 关 的 特 人 性 ,也 可 以 在 次 水 条 件 下 进行 ,如 发 根 力 . 根 冠 比 . 叶 片 保 
水 力 .渗透 调节 等 。 
抗旱 栽培 的 基本 原则 :一 是 尽 可 能 使 可 利用 的 水 被 植物 吸收 .利用 ;二 是 提高 水 分 利用 效率 ;三 是 
使 殿 水 和 作物 需 水 在 季节 上 相 适 应 ,通过 不 同 的 臣 培 手段 如 增 肥 调 水 . 间 曹 节 水 .地 面 覆 盖 等 可 使 旱 
地 作物 抗旱 力 提高 。 
2. 抗 时 银 炼 

播种 前 对 于 萌动 的 种 子 予以 干旱 贸 炼 ,本 以 提高 抗旱 能 力 。 多 如 ,将 吸水 24 小 时 的 种 子 在 20C 
下 萌动 ,然后 令 其 风干 ,反复 处 理 二 次 后 播种 。 经 过 银 炼 的 植株 , 原生质 的 弹性 , 黏 性 及 凝结 温度 均 有 
提高 。 我 国 农民 在 玉米 .棉花 、 谷 于 等 作物 的 栽培 中 ,时 就 采用 "* 蹲 菌 ? 方 法 提 当 作物 的 抗旱 性 。 所 请 
蹲 区 是 使 作物 苗 期 处 于 较 少 水 分 供应 的 条 件 下 ,起 到 促 下 (根系 ? 控 上 (抑制 地 上 ) 的 作用 。 经 过 “ 足 
苗 2? 的 作物 体内 干 物质 积累 较 志 ,叶片 保水 能 力 强 ,从 而 提高 了 抗 早 能 力 。 但 是 “ 足 苗 要 适度 ,过 分 缺 
水 会 便 莹 养 器 官 生长 受到 严重 抑制 ,进而 影响 以 后 的 生殖 生长 。 同 时 “ 蹲 苗 " 要 适时 ,过 早 , 僵 苗 不 发 ; 
过 迟 ,种 株 的 生长 量 不 够 ,不 利于 产量 的 形成 。 
3. 矿质 营养 

奋 蛋 肥 均 能 提高 作物 的 抗旱 性 。 磷 的 主要 作用 是 增加 有 机 磁化 合 物 的 合成 ,促进 原生 质 的 合成 
和 提高 原生 质 胺 体 的 水 合 度 ,增加 抗旱 能 力 。 和 钾肥 能 改善 作物 的 糖 代 谢 ,增加 细胞 的 渗透 浓 度 , 保 持 
乞 筷 保卫 细胞 的 紧张 度 ,有 利于 气孔 开张 ,有 利 二 光合 作用 。 和 镍 能 稳定 生物 膜 的 结构 ,提高 原生 质 的 
共度 和 弹性 ,在 干旱 条 件 下 能 维持 原生 质 膜 的 透 件 。 























* 人， 


+. 使 用 抗 蒸 腾 剂 
由 于 植物 水 分 散失 主要 是 通过 叶片 进 行 的 ,所 以 抗 鞘 腾 剂 都 是 针对 叶片 而 言 的 。 概 据 它 们 作用 
的 方式 和 抑制 共 腾 的 机 理 不 同 , 可 分 为 四 类 物质 。 

(1) 薄 联 性 物质 这 类 物质 距 于 作物 趾 面 ,形成 单 分 子 薄膜 ,以 阻止 水 分 的 散失 ,对 光合 作用 影 
啊 较 小 ,如 长 链 的 醇 类 、 晓 质 . 塑 料 乳 剂 ,但 其 缺点 是 施 后 时 湿 略 有 增高 。 

《2) 反 光 剂 ”这 类 物质 喷 后 ,能 在 叶片 外 表面 形成 -' 层 反光 介质 ,减少 太阳 辑 射 .降低 叶 温和 上 
片 与 大 气 之 间 的 燕 汽 不 梯度 ,减少 蒸腾 失 水 。 如 高 岭 土 , 铝 粉 等 。 

3) 气孔 神 制剂 。 如 ABA,NasSOi,CCC( 矫 壮 素 ) 等 喷 消 到 叶片 后 直接 作用 于 气孔 的 保卫 细胞 
刺激 气 也 关闭 或 开 度 减少 ,达到 抗 著 腾 的 日 的 。 

<4) 气 孔 阻 塞 剂 。 这 类 物质 曦 酒 叶 面 后 ,阻塞 部 分 开放 的 气孔 以 近 制 燕 腾 ,如 脂肪 醇 等 。 

抗 燕 腾 剂 是 一 类 可 降低 失 水 的 药物 ,所 以 也 可 起 抗 举 作用 。 如 促进 气孔 关闭 的 物质 醋酸 茶 对 、 甲 
草 肝 等 ,但 这 头 物质 在 不 同 程度 上 有 毒 副 作用 ,使 用 党 到 了 限制 。AHA 是 一 种 肥效 的 激素 型 抗 燕 腾 
剂 ,无 毒害 ,但 价 属 较 嘻 贵 。 
5. 利用 化 学 药剂 增强 植物 的 抗旱 性 

圣 咎 植物 在 十 旱 来 临 前 , 哄 施 矮 壮 素 CCCC) 可 起 抗旱 作用 。CCC 处 理 可 提高 植物 根 冠 比 ,增加 细 
胞 的 保水 能 旋 , 防 止 细 胞 脱水 的 损伤 ,为 其 后 的 代谢 提供 了 适宜 的 水 分 环境 ， 


第 四 节 ”植物 的 抗 盐 性 
一 、 盐 胁迫 对 植物 的 伤害 
土壤 盐分 过 多 对 植物 造成 的 伤害 作用 称 为 越 实 (sait imjury)。 盐 实 主 要 表现 在 以 下 几 个 方面 。 
1， 滩 透 胁迫 
此 分 胁 追 与 水 分 胁迫 密 切 相 关 , 两 者 都 造成 植物 吸水 困难 ,其 至 引起 植物 体内 水 分 外 渗 。 植 物 在 
盐 胁 迫 下 降低 生长 ,一般 认为 是 生理 干旱 ,这 是 由 于 土壤 中 高 浓度 的 盐 降低 了 土壤 水 势 的 结果 。 一 般 
植物 在 土壤 含 盐 量 超过 0.2%~0. 25 折 时 ,就 引起 盐分 肋 迫 ,植物 生长 异常 ,植株 矮小 ,时 小 暗 绿 , 似 干 
旱 缺 水 状 。 
2. 营养 缺乏 胁迫 
植物 止 常 的 生长 发 育 需要 一 定量 的 各 种 矿质 汇 素 , 当 土 壤 中 某 些 离子 如 Na .CE ,Mg "SO:” 
等 含量 过 高 时 ,会 引起 另 一 些 离 子 的 缺乏 ,如 K+ .NO -等 ,Nat 与 KK? 的 吸收 存在 着 竞争 作用 ,因此 
Nar 的 浓度 增高 ,Kt 的 吸收 藏 少 ，Naf 的 增多 还 会 引起 了 的 饮 之 。K.、P 都 是 植物 所 必需 的 大 基 元 
素 , 扇 乏 后 影响 植物 的 生长 发 育 ,极度 缺乏 导致 植物 死亡 。 造 成 营养 氧 乏 的 另 一 个 原因 是 困 为 高 浓度 
的 Na+ 抑 制 了 Cas+ 的 吸收 。Cas+ 是 大 量 元 素 之 一 ,具有 维持 细胞 膜 的 选择 透 性 ,限制 细胞 内 溶质 外 
渗 的 作用 ; 铅 少 后 导致 营养 不 良 。 


3， 离 子 毒 害 作 用 
土壤 盐分 过 多 ,往往 以 一 .两 种 离子 为 主 ,形成 不平 衡 的 土壤 洲 液 而 导致 特殊 离子 的 毒害 作用 ， 即 


单 盐 毒 害 诈 用。 例如 植物 吸收 NaCl 时 ,对 CT 的 吸收 快 于 Na- ,结果 由 于 CL 的 积累 面 产生 毒害 作 
用 。 单 盐 毒 害 作 用 可 以 通过 离子 持 抗 作用 而 请 除 , 例 如 小 麦 用 1 站 NaCl 浸种 ,萌发 率 只 有 84 ,如果 
先 用 1 当 CaCl 宴 种 而 后 转移 到 1%NaCl 内 视 种 ,萌发 事 可 达 90%%。 
4， 生 理 代谢 紊乱 
出 于 外 界 高 深度 的 盐分 致使 植物 遭受 水 分 胁迫 和 离子 毒害 ,从 而 引起 模 物 细胞 原生 质 膜 的 透 性 
并 加 ,使 细胞 内 部 离子 浓度 与 种 类 的 比例 改变 ,进而 蛋白 项 的 合成 降低 ,分 解 加 速 ,游离 的 氨基 酸 、 栈 
= 414 攻 


























胺 和 所 含量 上 才 , 产 生 氨 毒 震 和 代谢 失 调 。 此 外 ,盐分 胁迫 下 植物 的 一 一 一 一 一 
光合 速 束 下 降 . 这 与 下 白质 合 成 受 破坏 .叶绿素 分 镍 , 叶 人 体 解体 以 及 。 1 

缺 水 引起 气孔 关闭 等 -系列 活动 有 关 。 盐 分 过 多 可 使 小 麦 , 禄 花 和 大 ! 引 
帮 等 作物 的 呼吸 速率 下 降 ,细胞 色素 氧化 酶 各 抗坏血酸 氧化 酶 等 活性 当 “| 人 
下 降 ,可 使 黄 素 蛋白 活性 所 高。 看 来 盐分 过 多 影响 光合 和 呼吸 ,影响 名 ”| | 、 
碳水 化 合 物 , 沽 白 质 和 核酸 代谢 。 因 此 盐 宕 除了 离子 的 直接 毒害 作用 
以 外 ,还 可 产生 次 生 的 伤害 作用 ， 总 之 , 盐 胁 迫 对 植物 多 方面 的 伤害 ,| 
最 终 表现 为 对 植物 生长 发 育 的 综合 影响 。 图 19-6 表示 盐 胁 和 对 盐 生 
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植物 与 非 盐 生 植 物 生 长 的 影响 。 培养 基 中 NaCi 深 上 度 :tmmolL) 
二 、 盐 胁迫 机 理 图 :9-6 ”不同 盐 被 度 对 盐 生 植物 、 
耐 盐 非 盐 生 棱 物 、 对 盐 繁 感 非 盐 生 
土壤 中 盐分 对 植物 的 伤害 作用 主要 是 通过 盐 离 子 本 身 的 毒害 作 植物 生长 的 影响 


用 ( 盐 的 原初 作用 ?和 盐 离 子 所 导致 的 渗 适 效应 和 营养 效应 ( 盐 的 次 生 
作用 ) 来 起 作用 的 。 盐 分 咏 追 的 原初 毒害 作用 可 分 为 直接 毒害 作用 和 间接 毒害 作用 ,前 者 伤害 细胞 质 
膜 ,破坏 质 膜 选择 性 透 性 ;后 者 干扰 植物 各 种 代谢 过 程 。 盐 分 胁迫 的 次 生 作 用 , 即 跑 透 胁迫 和 营养 亏 
缺 。 前 者 导致 细胞 吸水 困难 黄 至 细胞 脱水 ,后 者 导 殖 植物 必需 营养 元 素 的 不 足 , 使 植物 产生 饥 俄 症 
状 。 植物 盐 害 的 机 理 有 以 下 几 种 学 说 。 
《一 ) 生理 干旱 学 说 

早 在 100 多 年 以 前 ,Schimperc1898) 提 出 生理 干旱 (physiological drougbt} 这 个 概念 ,用 它 来 解释 
盐 害 的 机 理 ,认为 在 盐分 胁 追 下 植物 生长 受到 抑制 的 莽 因 是 植物 水 分 气 缺 造 成 的 。 植 物 水 分 气 缺 的 
原因 是 因为 土壤 中 含有 大 量 可 洲 性 盐 , 降低 了 土壤 的 渗透 势 ,使 植物 根系 吸水 困难 或 普 根 本 不 能 豚 水 
造成 的 。 这 个 学 说 大 约 盛行 了 60 余年 ,直到 20 世纪 60 年 代 Bernstein(1961,1963) 和 Greenway 等 
(1962) 才 指出 :大 部 分 植物 在 盐 溃 条 件 下 都 能 在 渗透 上 送 应 并 且 保 持 水 分 流 作 植物 体 的 梯度 。 男 外 ， 
叶片 奇 失 水 的 抗 性 堕 外 界 盐 度 的 增 大 而 增 大 ,这 有 助 于 根 中 克服 对 水 分 吸收 所 增 大 的 阻力 ,在 盐 注 条 
件 下 生长 的 一 些 作 牺 中 不 同 程度 地 发 现 过 这 种 现 旬 。 因 此 生理 于 时 不 是 盐 伤 害 的 本 质 。 


(二) 质 膜 伤害 学 说 


盐分 胁迫 对 植物 的 伤害 作用 主要 是 离子 胁迫 致使 植物 细胞 质 膜 损伤 ,使 其 选择 性 遭 到 破坏 , 胞 内 
大 量 离子 和 某 些 有 机 质 外 洽 , 外 界 有 毒 盐 离子 进入 ,结果 导致 细胞 内 的 一 系列 生理 生化 过 程 受 到 于 
扰 。 
1， 盐 胁迫 增加 质 膜 的 透 性 

当 外 界 盐 波 度 增 大 时 ,由 于 离子 的 胁 人 迫 作用 使 细胞 膜 功 能 发 生 改 变 ,出 现 渗 潮 ,细胞 内 电解 质 外 
渗 。 例 如 ,用 不 同 浓 度 NaCl 和 NasCO, 处 理 玉米 幼苗 ,根系 电解 质 大 量 外 渗 , 外 滩 量 随 外 液 浓 度 的 增 
大 和 处 理 时 间 的 延长 而 增加 。NaCl 对 盐 生 植物 碱 茵 和 耐 旱 的 非 盐 生 植物 牧 豆 树 均 能 引起 叶片 电解 
质 的 渗 漏 效应 ,而且 对 牧 豆 树 渗 漏 率 的 增加 比 碱 莲 的 要 明显 的 多 , 磊 莲 在 约 2 0 MPa 的 NaCl 处 理 下 
才 有 较 明 显 的 电解 质 渗 漏 ,而 牧 豆 树 在 约 1. 0 MPa NaCl 处 理 就 有 明显 的 增加 ,可 见 , 膜 透 性 的 变化 与 
植物 的 耐 盐 性 有 关 。 由 于 膜 透 性 的 变化 进而 影响 细胞 内 的 各 种 生理 代谢 过 程 ,代谢 过 程 的 改变 又 会 
进一步 作用 于 膜 的 结构 功能 。 
2. 盐 胁 追 与 腊 脂 过 氧化 

在 盐 生 和 非 盐 生 、 山 盐 性 强 和 耐 盐 性 弹 的 不 同 品种 中 均 发 现 随 盐分 肪 迫 促 进 膜 脂 过 氧化 作用 ， 
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MDA 含量 增加 , 且 这 种 增加 与 膜 透 性 增加 显著 相关 ，。 说 明 存 此 助 迫 卜 , 膜 此 过 氧化 作用 的 增加 是 蛋 
伤害 的 - -个 重要 原因 。 在 MDA 会 量 增 加 的 同时 ,体内 SOD 活性 明 奉 下 隆 ,是非 夫 生 植物 和 耐 厅 弱 的 
品种 SOD 下 降 的 幅度 更 大。 外 源 用 自由 基 请 除 剂 Vi ,DPA( 二 苯胺 },SB( 荣 中 酸 钢 ) 妨 理 不 同 程度 地 
降低 了 NaCl 和 PFEG 所 诱导 的 MDA 含量 ， 当 用 SOD 抑制 剂 DDTCC_ 乙 基 -一 硫 氨 基 甲 酸 } 处 理 可 进 

-…- 步 降低 SCOD 活性 并 提高 MDA 含量 ,因此 可 以 认为 NaCl 和 PEG 胁迫 所 诱导 的 伤害 原因 之 -- 是 道 
过 降低 SOD 活性 , 训 弱 清除 自由 基 的 能 力 , 促 进 了 膜 北 过 氧化 作用 ,从 而 使 膜 的 结构 和 芒 能 破 趟 , 汪 
致 代 谢 率 扎 . 
3， 盐 胁迫 与 膜 脂 组 分 

Kuiper 在 研究 葡萄 品种 的 抗 检 性 中 发 现 , 杭 丰 性 与 乾 分 吸收 ,运输 和 根 葵 组 织 中 类 脂 化 合 物 密切 

相关 。 组织 中 MGDG 和 DGDG 的 含 昌 与 耐 盐 性 早 负 相关 , 葡 欧 根 萃 组 织 中 含 MGDG 景 多 的 申 种 ， 
吸收 Cl 的 能 态 强 , 回 时 对 盐 的 敏感 性 也 强 , 易 受 盐 害 。 而 根 鞭 组 织 中 PC 和 PE 会 量 高 的 品种 吸收 
Cl 的 能 力 低 , 对 盐 的 敏感 性 也 低 。Kuiper 区 用 一 个 模拟 实验 证 实 了 这 一 点 ,用 成 醇 层 代 蔡 牛 物 膜 ， 
在 醇 层 中 加 入 MGDG 时 , 便 能 增加 Cl 的 穿 腊 能力; 而 PC 只 能 增加 Na 与 Ki? 的 交换 ,从 这 个 模拟 
实验 中 也 说 明 膜 脂 中 克 脂 种 糖 脂 组 分 与 盐 离 季 进 人 细胞 有 关 。Kuiper 还 在 大 了 革 ,棉花 中 发 现 , 在 培养 
液 中 加 半 乳 精 脂 , 便 能 促进 Cl- 跨 膜 运 转 。Miller 等 用 NaCl 处 理 大 玫 继 茸 ,发 现 叶绿体 被 膜 .类 穴 体 
膜 脂 含量 发 生变 化 。 当 NaCl 存在 时 ,类 压 体 膜 脂 中 DGDG .MGDG 和 PC 含量 下 降 , 其 中 以 MGDG 
下 降 量 多 , 比 对 照 隆 低 1:3。 在 叶绿体 被 膜 中 ,MGDG 和 PGDG 会 量 也 明 遇 下降 。 当 去 除 NaCl 一 天 
后 , 膜 脂 组 分 可 以 恢复 到 对 照 水 平 ， 因 此 ,他 们 认为 MGDG 的 降低 是 植物 对 盐分 的 一 种 适应 , 它 对 盐 
分 进入 植 物体 起 阻 抑 作用 。 























(二) 代谢 影响 学 说 

1， 光 合作 用 

NaCl 对 植物 的 光合 作用 有 较 太 影 响 。 有 些 植 物 在 适当 浓度 的 NaCl 存在 下 ,光合 作用 有 所 增加 ， 
如 红 花 在 0. 06mol/L NaCl 的 范围 内 , 随 着 NaCl 浓度 的 增加 ,光合 和 作用 增强 ; 葛 卜 、 番 荀 在 NaCl 浓 度 
为 站 ~50mmol/L 范围 内 ,Hill 反应 受到 不 同 程度 的 刺激 , 随 着 NaQl 沙 度 的 升 沿 , Hiil 反应 相应 增 
强 。 但 大 多 数 情 况 下 NaCl 对 光合 作用 起 抑制 作用 ,如 用 0. 1mol71. 以 下 的 NaCl 处 理 主 米 ,其 光合 速 
率 随 NaCl 深度 的 升 高 而 降低 。 对 叶绿体 超 微 结 构 的 观察 证 实 Nac]l 处 理 引起 叶绿体 结 悔 的 明显 变 
化 ,叶绿体 基 粒 片 层 的 最 外 县 脱 太 ; 随 善 盐 胁 人 迫 强度 的 加 大 ,叶绿体 被 腊 和 内 部 片 层 结 构 受 苔 严 重 损 
伤 , 基 粒 消 先 ,内 膜 和 外 膜 逐 步 瓦解 ,叶绿体 从 正常 的 椭圆 形 脱 胀 为 球形 。NaCl 对 光合 作用 有 关上 杉 的 
影响 也 会 明显 降低 光合 作用 。 盐 胁迫 下 RuBP 闭 化 酶 活性 降低,RuBP 加 氧 酶 活性 则 有 不 同 程度 的 增 
加 。 因 此 ;在 NaCl 存在 下 ,对 RuBP 羧 化 -加 氧 酶 的 作用 .使 RuBP 较 多 地 形成 光 呼 吸 的 最 初 底 物 
一 一 磷酸 乙醇 酸 ,而 生成 C; 循环 的 底 物 。 “3 -磷酸 甘油 酸 的 数量 相应 减少 。 此 外 ,NaCI 对 光 呼 吸 过 
程 中 的 磷酸 乙醇 酸 亦 酸 脂 酶 .乙醇 酸 氧化 酶 .过 氧化 气 酶 .转氨酶 .丝氨酸 闫 中 其 转移 酶 都 有 促进 .从 
而 使 光 呼 吸 加 强 。 虽 然 光 呼吸 有 其 生理 意 立 ,位 从 能 量 的 角度 看 , 它 把 光合 作用 同化 的 碳水 化 合 物 又 
转变 为 CO, 放出 ,这 或 许 也 是 NaCl 对 高 等 植物 生长 不 利 的 原因 之 一 . 

Cabbay 等 人 以 蓝 区 为 材料 研究 发 现 , NaCl 可 使 兆 系统 1 受 抑 ,暂时 停止 电子 传递 ,进而 引起 左 
同化 的 暂时 停止 。 由 于 光合 电子 传递 的 受 抑 ,光合 磷酸 化 也 受到 相应 的 抑制 

关于 盐 胁 僻 引 起 光合 作用 下 降 的 原因 可 以 归纳 为 以 下 三 种 观点 ;- -种 观点 认为 Nacl 引 超 光 合作 
用 的 降低 是 由 于 NacCl 引起 叶绿体 脱水 ,并 降低 了 希 尔 反 应 和 光合 磷酸 化 , 光 系 统 对 NaCl 更 敏感 
另 一 观点 认为 NaCl 对 光合 作用 的 抑制 主要 是 通过 引起 气孔 关闭 ,减少 了 COs 进 人 植物 体内 , 即 气 孔 
效应 的 抑制 ,同时 . 非 气孔 效应 也 发 挥 非常 重要 的 作用 ,Nac1 使 矶 同化 过 程 的 有 关 苹 活性 受 影 响 , 使 
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玫 合 途 和 从 有 所 改 灾 ,从 而 影响 到 光合 作用 。 还 有 ` -种 观点 认为 战 分 好 交合 作用 的 抑制 与 植物 叶片 包 
素平 衡 矢 调 有 关 , 在 盐 渍 环 席 中 ,盐分 破坏 了 纲 胞 中 色素 - 扔 白质 类 脂 复合 体 的 结合 强度 ,并 降低 了 
叶绿素 和 其 他 色素 的 会 其 。 
2， 呼 吸 作 用 

盐 胁 和 扎 增 强 了 了 呼 咀 作 用 ,将 盐 泽 螺旋 省 细胞 体外 塔 养 于 新 鲜 海 水 加 上 1 molL NaCl 的 介质 中 ， 
可 诱导 呼吸 作用 的 增加 ,细胞 呼吸 速率 的 变 北 儿 乎 与 细胞 内 Na .( 离子 浓度 的 变化 趋势 相 一 致 , 
实验 表 即 Na  .C1 的 进入 使 系统 的 细胞 色素 氧化 酶 含量 增加 . 热 分 促进 纲 胞 色素 氧化 上 复 的 合成 ,使 呼 
咀 作 用 的 电子 传递 增强 或 活化 。 
3， 盐 胁迫 与 蛋白 质 、 核 醒 代 谢 

趟 了 采 迫 抑制 大 多 数 焦 白质 的 合成 ,促进 淖 白 质 的 分 解 。 例 如 ,用 200 mmol'L 的 NaCl 处 理 大 过 
根部 24 小 时 ,*“SNMet 存 代 日 质 中 的 搓 入 量 仅 为 对 照 的 3 天。 但 在 盐 胁 迫 下 也 诱导 新 重 折 的 产 牛 , 盐 
诱 时 产生 的 新 蛋白 级 为 总 彝 白 的 1 贤 ,不 同 抗 盐 性 贞 种 则 恒信 的 产生 有 差异 。 有 人 发 现 NaCl 和 PEG 
活 导 烟草 培养 细胞 有 新 多 腑 的 产生 ,随后 的 十 作 峙 续 证 实在 玉米 ,大 虚 等 植物 中 也 有 类 似 现 象 ， 对 大 
麦 根 进行 相 胁 迫 , 出 现 新 表达 的 四 种 蛋白 , 当 把 经 盐 胁 和 迫 处 理 后 的 材料 转移 到 一 般 营 养 液 中 后 新 表达 
的 蛋白 逐渐 消 拓 ,将 大 麦 根 进 行 盐 胁 迫 处 理 后 ,在 耐 盐 性 和 雪 敏 感 的 两 个 不 同 品 种 的 蕉 组 织 中 也 出 
现 不 同 售 白 ，Singh 等 发 现 将 培养 的 烟具 细胞 经 NaCl 和 ABA 处 理 可 诱导 - -种 新 蛋品 质 ,命名 为 活 
调 斑 白 Costmotin) 。 - 般 情况 下 ,NaCl 对 核酸 代谢 的 影响 与 植物 品种 各 盐 肪 追 的 时 间 .浓度 有 关 , 如 果 
胁 追 的 称 度 大 ,时 间 长 ,会 引起 DNA 和 RNA 含量 的 下 降 。 
4 盐 胁 这 与 哺 氮 酸 、 甜 菜 碱 代谢 

许多 植物 在 经 盐 胁 迫 处 理 后 下 组 织 中 大 嫩 积累 游离 腊 氨 酸 ( 图 ]9-7) ,可 能 的 原因 包括 :中 Nacl 



















































































可 阻止 且 拟 酸 氧 化 酶 的 活性 , 而且 氨 酸 合成 酶 一 一 尼 咯 - 5 - 产 酸 还 。 sm 一 - 
原 租 对 NaCl 有 一 定 的 抗 性 ,所 以 在 .- 定 的 盐 胁 扎 下 ,会 导致 细 胞 一 
且 氨 酸 的 积 标 ;四 在 NaCl 影响 下 ,线粒体 膜 透 性 发 生 改 变 ,使 得 且 300 一 
氨 酸 不 易 透 过 线粒体 膜 ,而 吡咯 - 5 - 羧 酸 能 自由 穿 过 ,使 得 位 于 线 且 
入 体 中 前 晴 所 敌 氧化 本 被 基 分 解 的 底 物 及 迄 隐 形 蕊 空间 上 的 隔 世 2o[ / 
离 ,分 解 就 受到 抑制 ;而 吡咯 - 5 - 羧 酸 可 以 由 线粒体 进 人 到 细胞 质 敬 | / 
,前 体 的 增多 ,导致 细胞 质 中 膊 氨 酸 的 增加 ;加 在 此 胁迫 下 ，“ / 
其 他 握 基 上 甬 | 

















ABA .细胞 膨 庄 丧失 或 水 雪 降 低 均 可 分 别 诱导 睛 氮 酸 的 积累 .月 。。 鳃 二 一 "十 一 二 一 
毛 构 作为 细胞 渗透 调节 物质 而 大 量 积累 ;对 于 植物 适应 由 褒 赴 浓 Naci smo) 
度 而 造成 的 渗透 胁 浪 有 重 昌 意义 。 
硕 某 大 与 且 代 酸 - - 样 在 植物 细胞 的 渗透 调节 小 具有 重 旧作 人 
用 。 主 要 人 用 是 平衡 细胞 内 高 浓度 的 盐分 ,以 如 免 细胞 质 脱水 。 委 也 积 轨 恒 况 及 与 其他 乞 芭 本 合共 杰 
在 让 胁 连 下 .植物 体内 甜菜 夏 积 累 ,其 含量 随 外 界 NaCl 波 度 增加 下 汪 的 比 纺 
而 增加 。 与 水 分 腑 迫 相 比 . 盐 胁迫 刺激 甜 荣 碱 积累 更 有 效 。 甜 菜 
碱 的 令 成 前 体 一 丝氨酸 、 什 氨 舱 足 光 呼吸 的 中 间 产 物 ,所 以 研 菜 碱 的 合成 与 光 呼 吸 有 关 。 协 胁迫 促 
进 光 呼 吸 ,从 而 也 相应 地 加 速 甜菜 碱 的 合成 ,甜菜 碱 能 有 效 地 调节 渗透 平衡 。 
5， 盐 胁迫 与 激素 的 变化 
灯 胁 党 党 党 可 以 引起 植物 体内 ABA 水 平 述 速 升 高 ,并 可 长 时 间 维持 较 高 水 平 。 有 入 推测 ABA 
的 天 高 种 能 参与 调节 离子 和 水 分 的 运输 以 及 调控 气孔 行 为 以 提高 时 盐 性 。 存 番 闸 和 葡萄 中 也 证 实 
NaCl 增 加 了 ABA 水 平 并 与 气孔 的 调节 有 关 。 一 些 早期 的 研究 发 现 .渗透 胁迫 也 降低 CTK 类 物质 的 
活性 ,用 NaCl 或 里 圳 隘 处 理 ,CTK 类 物质 活性 的 降低 与 渗透 的 浓度 成 下 比 。 
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三 、 植 物 的 抗 盐 性 
植物 有 了 种 基本 抗 盐 方式 : 一 是 逃避 趟 害 ;二 是 忍 硬 盐 害 。 
(一 ) 逃避 盐 害 

不 同 的 植物 逃避 盐 害 的 牛 理 机 制 或 方式 不 同 ,但 都 是 通过 降低 盐 类 在 体内 积累 来 避免 盐 害 的 发 
生 : 
1， 洲 盐 植物 

植物 吸收 了 盐分 并 不 在 体内 积累 , 呵 是 通过 盐 腺 父 主 动 排 到 莽 叶 表面 ,然后 冲刷 脱落 ,具有 这 种 
功能 的 植物 称 为 让 盐 植 物 (图 19-8)。 泌 盐 是 盐 生 植物 和 逃避 盐 害 的 普遍 形式 ,一 般 农 作物 也 有 类 似 的 
方式 ,通过 刻 盐 提高 抗 盐 能 力 。 
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图 19-8 ”植物 的 小 盐 现 得 
入 .五 苞 人 怪 柳 (Tamarir pentandra 叶子 的 小 盐 现 音 1B. 滨 莫 (Arrzpter ypongiom) 时 表 而 的 闪 盐 逐 体 。 


2.， 稀 盐 植 物 

有 些 植物 通过 增加 吸水 与 加 快 生长 速率 把 吸 进 的 盐 类 稀释 ,以 冲洗 细胞 内 的 盐分 浓度 ,具有 这 种 
功能 的 植物 称 为 桥 盐 植物 。 如 非 走 生 植 物 大 麦 生长 在 轻 度 盐 涡 土壤 中 ,拔节 前 细胞 内 盐分 浓度 较 高 ， 
但 随 拔节 快速 生长 盐分 浓度 降低 ,在 一 些 抗 盐 品 种 中 都 具有 这 种 特点 。 近 年 来 采用 植物 激素 促进 植 
物 牛 长 来 提高 抗 盐 性 具有 显 苦 效果 。 
3. 聚 盐 植物 

通过 细胞 内 的 区 域 化 使 盐分 集中 于 细胞 内 的 某 一 区 域 ,从 而 降低 细胞 质 中 的 盐 离 子 ,避免 就 害 ， 
具有 这 种 功能 的 植物 称 为 聚 盐 植 物 。 如 肉质 植物 将 盐分 排 到 裕 泡 中 ,使 细胞 的 涂 透 压 增加 ,提高 吸收 
水 分 和 养分 的 能 力 。 
4.、 拒 盐 植 物 

植物 细胞 的 原生 质 对 盐分 进入 锅 胞 的 通 透 性 很 小 ,在 环境 介质 中 盐 类 浓度 较 高 时 ,能 保持 对 离子 


的 选择 性 透 性 而 避免 盐 害 ,具有 这 种 功能 的 植物 称 为 拒 盐 植物 。 如 有 些 抗 盐 性 较 强 的 植物 表现 出 较 
严格 的 对 钾 与 钠 的 选 拉 性 吸收 , 即 有 选择 地 吸收 钱 , 但 却 排 拭 同 是 一 价 阳 离子 的 钠 。 
(二 ) 忍耐 越 害 
耐 直 是 植物 通过 自身 的 生理 或 代谢 的 适应 ,忍受 已 进 人 细胞 的 盐 类 ,这 种 方式 无 论 是 对 盐 生 植物 
» dd32 ， 


或 非 盐 生 植物 的 抗 盐 能 力 都 具有 非常 重要 的 意义 。 在 窜 溃 条 件 下 , 秆 生 和 非 盐 生 植物 部 要 受到 渗透 
胁迫 的 伤害 , 侧 它 们 耐 盐 的 重要 对 策 之 一 是 渗透 调节 。 参 与 渗 诱 调节 的 物质 ,在 盐 生 植物 中 主 鉴 是 元 
机 擂 离 子 ,而 在 非 盐 生 植 物 中 主要 为 哺 氨 酸 . 甜 菜 碱 及 一 些 精 类 和 有 机 酸 。 


(三 ) 植物 适应 盐 胁迫 的 生理 及 分 子 机 制 


植物 对 渗透 胁迫 和 离子 毒害 的 耐性 往往 相互 排斥 。 吸 盐 型 植物 有 利于 缓解 渗透 胁迫 , 坷 分 作为 
次 透 溶质 林 以 减少 能 耗 ,但 容易 破坏 细胞 内 的 离子 平衡 , 引 志 离子 毒害 和 必需 元 素 的 缺乏 。 拒 盐 型 植 
物 有 利于 避免 离子 毒害 ,但 容易 导致 涂 透 胁迫 对 细胞 的 伤害 。 许 狗 盐 生 和 植物 是 吸 盐 型 植物 , 进 人 慎 季 
体内 的 盐分 通过 区 隔 化 分 配 ,积累 于 液 泡 中 ,细胞 质 中 主要 以 小 分 子 有 机 溶质 如 甜菜 碟 和 月 氨 酸 等 维 
持 渗 透 势 的 平衡 。 非 趟 生 的 淡 土 植物 客 数 为 拒 盐 型 植物 ,通过 对 盐分 吸收 的 适度 控制 来 维持 地 上 部 ， 
特别 是 光合 细胞 中 相对 较 低 的 盐分 被 度 。 通 常情 况 下 ,每 种 植物 都 不 同 程度 地 同时 存在 着 上 述 两 种 
机 制 。 
1， 拒 盐 本 理 

降低 地 上 部 盐分 深度 是 植物 而 盐 的 重要 机 理 之 一 。 耐 盐水 梢 品种 叶片 中 钙 . 钠 离 子 总 量 较 低 , 钊 
/ 钠 比 值 却 较 高 , 耐 盐 小 麦 蝇 种 叶片 钾 / 钠 比值 高 与 钾 向 地 上 部 选择 性 运输 较 强 有 关 。 耐 盐 天 麦 叶 片 
Na .CI 含量 低 的 原因 主要 是 根系 对 Cl 的 吸收 较 低 ,而 所 吸收 的 Na 留存 于 根 中 较 多 ,向 地 上 部 运 
输 较 少 。 在 中 等 盐 度 下 红 花 菜豆 和 大 避 蔡 基 省 钠 量 显著 高 于 叶片 。 耐 盐 芦 苇 最 明显 的 特点 是 女 制 
Nar 向 地 上 部 运输 ,即使 在 0. 5 mol/L 的 NaCl 盐 度 二 ,其 叶 渗 透 溶质 也 主要 是 K+ .Cl 和 蔗糖 ,Na” 
还 不 到 10 吧 。 茹 溶液 中 加 人 娃 或 PEG 明显 降低 Na+ 在 地 上 部 的 积累 ,改善 盐 胁 迫 下 植物 的 生长 。 

《1) 想 系 对 离子 的 选择 吸收 和 排 盐 模 系 是 Nat .Cl 等 离子 进入 植物 体内 的 主要 屏障 。 由 于 
内 皮层 骨 氏 带 木 栓 化 ,阻止 了 离子 在 质 外 体 的 运输 。 离 子 在 共 质 体 中 运输 受 表 皮 .皮层 或 内 皮层 细胞 
质 膜 的 控制 。 由 于 植物 根系 对 离子 的 选 拼 吸 收 , 共 质 体 中 K+ 浓度 可 比 质 外 体 或 土壤 溶液 中 高 50~- 
200 倍 。 质 膜 Hi+ -ATPase 活性 .阳离子 通道 对 不 同 离子 的 延性 , 耗 能 K 7H 共 运 输 以 及 Na /HH”* 
道 向 运输 等 过 程 决定 植物 根系 对 离子 的 选择 性 。 质 膜 H+ -ATJPase 的 主要 功能 是 驱动 质子 排出 质 膜 ， 
建立 跨 膜 pH 梯度 和 电势 差 , 即 质子 驱动 力 (AaH+ ) ,为 溶质 的 跨 膜 运输 提供 动力 。NaCl 可 以 调节 编 
码 质 膜 ATPase 的 基因 表达 ,而 且 在 息 生 植物 体内 的 反应 更 快 。 盐 胁迫 下 植物 细胞 中 由 于 Na 积 早 ， 
细胞 质 酸化 ,促进 质 腊 ATPase 活性 。 必 + 通道 对 民 - ,Na 的 不 同 通 透 性 是 植物 在 盐 胁迫 下 选择 性 吸 
收 必 的 主要 原因 

(2) 示 质 部 液 流 中 的 Nal 被 重新 吸收 ”通过 对 不 同根 段 渗 出 液 的 浓度 分 析 ,Na 放射 自 显 影 和 
XX 射线 微量 分 析 , 发 现 红 花 菜豆 根 的 近 基 区 域 售 Na 量 大 大 高 于 根 尖 和 叶片 。 然 而 ,这 一 区 域 木质 部 
液 流 中 Nat /K" 比 只 有 0, 8, 木 质 部 薄 壁 细胞 中 的 Na /K+ 却 高 达 32, 显 然 ,木质 部 液 流 中 的 Na 被 
薄 壁 细胞 重新 骸 收 并 大 量 积 累 。 玉 米 根系 在 盐 胁 迫 下 本 质 部 薄 壁 细胞 中 也 有 Na! 积累 。 用 12. 5 一 
37. 5mmol/] NaCl 通过 抽 气 法 引入 大 豆 离 体 根 的 中 柱 中 , 发 现 木 质 部 液 流 中 Na” 浓度 约 为 灌注 液 的 
一 半 , 另 一 半 在 木质 部 液 流向 上 运输 过 程 中 被 薄 壁 细胞 重新 吸收 ,但 被 重新 吸收 的 Nar 不 像 菜豆 和 二 
米 那 样 积 累 于 薄 壁 细胞 ,而 是 排 人 根 中 。Nai! 被 木质 部 薄 辟 细胞 重新 吸收 和 通过 质 膜 上 的 Na' 7K 交 
换 进 行 。 

(3) 通 过 毛皮 部 向 下 运输 ”在 中 等 盐 度 下 ,白羽 扇 豆 和 耕 麻 的 茎 和 叶柄 中 初 皮 部 守 液 的 Na 浓 
度 显著 高 于 木质 部 ,而 且 茎 基 韧 皮 部 Na+ 含 量 最 高 。 用 同位 素 Na 比较 了 盐 胁 迫 下 耐 盐 芒 苇 和 盐 敏 感 
水 稻 植 株 对 Na+ 吸收 和 运输 的 特点 ,发 现 芦苇 地 上 部 所 舍 的 Na 66% 向 根部 下 运 。 且 茎 基 木 质 部 液 
流 中 的 Na 吕 模 向 运输 至 初 皮 部 ,并 与 地 上 部 下 运 的 Nal 一 同 向 下 运 至 根部 。 水 称 地 上 部 Na 的 下 


运 量 较 之 少 得 多 ,所 以 地 上 部 Na! 含量 为 芦苇 的 3.6~4.5 倍 。 
"do3 +: 


2. 盐分 区 域 化 

该 询 能 贮存 昔 养 和 代谢 产物 , 避 锡 有毒 溶 质 对 细胞 质 的 伤害 ,大 大 提高 纲 胞 质 表 而 积 与 体积 之 
比 有 利于 细胞 刁 环 境 间 的 物质 交换 。 液 泡 在 细胞 能 量 利用 .信号 传导 , 脱 压 调节 和 耐 盐 性 中 起 着 重 
要 作用 。 盐 生 植 物种 较 耐 雁 淡 土 骨 物 细胞 所 吸收 的 Na' .Cl 主 归 分 布 二 液 泡 中 作为 浴 透 剂 。 首 藉 悬 
浮 培 养 细胞 液 泡 中 Na' ,Cl 分 别 占 原生 质 体 Na- ,Cl 总 量 的 73, 8% 一 91. 2% 和 ?74.0% 一 89. 4 中 。 

盐分 积累 丁 液 泡 中 是 维持 细胞 质 中 篇 Kt! Nat 比值 的 最 有 效 途 径 之 

(1) 液 泡 膜 H+-ATPase ” 洲 泡 膜 H- ATbPase 的 分 子 质 量 为 400 一 650 kDa, 由 ?7 一 10 个 亚 基 
组 成 ,分 为 亲 水 的 Vi 亚 基 纠 和 朴 水 的 W 亚 基 组 。V 部 分 由 定位 于 液 泡 膜 的 胞 质 侧 的 5~6 个 外 剧 
业 基 组 成 ,如 70 kDa 的 a 亚 基 和 60 kDa 的 B 亚 基 , 部 其 有 保 宁 的 核 苷 酸 结 合 微 区 ,分 刨 为 催化 亚 基 
和 调节 亚 基 ,类 似 于 F-ATPase 的 < 和 有 亚 基 。 编 码 这些 炎 其 的 cDNA 已 从 高 等 植物 中 克隆 。Y， 部 
分 为 3~4 个 朴 水 的 蛋白 质 亚 睫 组 成 ,整合 十 膜 中 ,主要 是 分 了 质量 为 16 kl)ar 亚 基 ,起 质 于 通道 的 作 
用 ,也 是 Vi 亚 基 聚合 和 装配 的 基点 。 液 泡 膜 吾 ! -ATPase 约 占 滚 泡 膜 蛋白 的 6 吧 一 8 铬 ,最 高 可 达 
302%。 该 酶 的 最 着 pH 约 为 7.2 ,可 被 CI 等 附 离 了 所 激活 。 盐 适应 烟草 纳 胞 和 太志 根 经 盐 处 理 后 路 
液 泡 膜 质 了 运输 的 比 活 性 增加 。 在 100~ 一 200 mmol2L 的 NaCl 介质 中 ,大 麦 根 细胞 滤 泡 膜 奈 子 运输 
的 比 活 性 增加 2 傍 以 上 . 

(2) 液 泡 膜 沪 磷 酸 栈 (TP-H? -PPase) 液 泡 膜 焦 楼 酸 酶 普遍 存在 于 高 等 植物 的 该 泡 膜 上 ,依赖 
水 解 PPi, 将 细胞 质 HH' 传递 到 滚 泡 内 。 该 酶 的 分 子 质量 为 64. 5~-73kDa, 最 适 pH 为 ?7.5~-8.5, 前 所 
结合 的 底 物 为 MgPPi, 可 被 阴离子 激活 ,而 对 阴离子 不 敏感 ， 阳 山子 激活 效应 的 顺序 为 区 一 Rb ' = 
Ni >Cs 交 Na 全 ,位 和 Ca 抑制 该 酶 活性 。 盐 胁迫 下 绿豆 根系 细胞 质 中 Na 浓度 增加 ， 
K+ 浓 度 下 降 .将 抑制 TP-H7 -Pbase 活性 ,使 胞 质 酸化 , 液 泡 碱 化 。CE 阻止 绿豆 根 细 胞 中 Na 的 增 
高 ,可 缓解 PPase 活性 的 下 隆 , 亦 降 低 液 泡 的 碱 化 ， 

(3) 液 泡 膜 Nar /H" 反 向 运输 依赖 液 泡 膜 质子 录 所 产 千 的 质子 驱动 力 , 通 过 Na! HH 反 向 
运输 ,把 胞 质 Nat 泵 入 液 泡 ,降低 胞 质 Na ' 浓度 ,减轻 Na 对 酶 类 和 膜 系 统 的 伤害 ,同时 降低 液 泡 活 
透 势 ,减轻 细胞 的 渗透 胁迫 。Na- 在 根系 、 茎 基 木 质 部 薄 壁 细胞 或 叶 藉 细胞 的 液 泡 中 积累 也 可 有 效 地 
降低 Na 向 地 上 部 的 运输 ,提高 叶片 的 Kt+ Na 比 。 液 泡 膜 Na /Ht 反 向 运输 是 细胞 盐分 区 了 化 的 
基础 ,也 是 整 株 层 次 上 盐分 区 域 化 分 配 的 重要 组 成 部 分 。Na™/H' 反 向 运输 体系 是 由 一 种 分 子 质量 
为 170kDa 的 膜 蛋白 组 成 ,存在 3 种 表现 形式 ;第 一 种 如 中 者 车 前 章 , 本 身 不 山 夫 ,在 NaCl 处 理 和 对 照 
植物 中 都 不 显示 Na /H' 反 向 运输 活性 ;第 一 种 旭 大 玫 和 海滨 车 前 莫 , 在 无 盐 条 件 下 不 能 检测 到 
Nat+ /H+ 反 向 运输 活性 ,只 有 在 NaCl 诱导 下 酶 活性 才 显 示 出 来 ;第 三 种 如 粮 醋 某 , 在 无 盐 下 Na- 
反 向 运输 活性 较 低 , NaCl 处 理 下 活性 明显 增加 。 大 考 的 这 一 盐 活化 效应 很 快 ,其 原初 信号 可 能 息 

a 。 因 为 K' .CL 或 滩 活 协和 迫 都 不 能 活化 Nat /Ht 反 同 运输 体系 。 
3. 渗透 调节 作用 

渗透 调节 能 力 是 植物 耐 盐 的 最 基本 特征 之 一 。 

《1 参与 渗透 调节 的 主要 有 机 渗 调 溶质 外 源 有 晴 氨 酸 亲 缓解 生长 于 含 1%NaCl 培养 基 上 的 冰 
叶 松 叶 菊 愈 伤 组 织 细胞 内 Cas+ .K' 含量 下 降 , 计 促进 内 源 且 氨 酸 含量 .组 织 于 重 和 鲜 重 的 增加 。 外 源 
且 氨 酸 也 促进 水 称 愈 伤 组 织 盐 适应 细 胞 在 更 高 盐 度 下 牛 长 。 且 氨 酸 积 累 与 植物 而 盐 性 似乎 存在 某 神 
必然 的 关系 。 以 转基因 烟草 植株 研究 表明 , 盐 胁 迫 下 且 握 酸 过 量 型 植株 的 根系 长 度 增 加 40 为 ,根系 干 
重 . 单 株 薄 打数 及 每 个 莫 林 中 的 种 子 数 都 增加 一 倍 左右 。1975 年 , Storey 和 Wyn Jones 最 早 观 察 到 
水 分 或 盐 渍 胁迫 下 植物 积累 大 量 的 甜菜 碱 。 在 研究 过 的 150 多 种 代谢 物 中 ,甜菜 碱 是 最 好 的 渗透 调 
节 剂 。( 参 见 本 章 第 -和 节 。) 

(2) 滩 迁 调 节 的 请 于 及 其 化 学 调控 ”藻类 植物 渗透 调节 册 以 分 成 组 胞 膨 压 或 体积 变化 和 溶质 
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增加 两 个 阶段 。 第 一 阶段 只 需 儿 秒 至 几 小 时 ,第 二 阶段 需 几 十 分 钟 至 几 天 。 第 一 阶段 的 细胞 体积 或 
膨 压 改变 作为 胁迫 信号 ,3 引起 质 膜 质子 泵 活性 增加 及 阳离子 (如 Ca ) 或 阴离子 (如 Cl ) 通 道 开 放 , 改 
变 细 胞 代谢 过 程 ,促进 有 机 溶 语 积累 。 陆 生 植 物 的 活 迁 调节 可 能 也 与 壁 压 变化 有 关 . 并 涉及 质 膜 
H -ATPase 活性 的 增加 和 胞 液 pH 变化 。 盐 刺激 的 有 机 溶质 积累 可 能 有 三 种 方式 , 即 通 的 从 头 合成 ，、 
酶 活性 控制 与 酶 的 降解 。 甜 菜 碱 和 且 氮 上 酚 的 积 黑 可 能 涉及 酶 的 从 涉 合 成 ,而 异 赤 苏 糖 (IF) 的 积累 在 
于 合成 酶 的 激活 。 细 胸 受 到 高 次 胁迫 后 一 分 钟 内 IF 就 开始 合成 ,合成 IF 的 关键 酶 一 - 异 赤 葵 糖 碰 
酸 合 成 酶 (TFPS) 预先 存在 于 细胞 中 ,但 呈 钝 化 状态 。 当 细 攀 收缩 时 , 膜 脂 成 分 与 功能 发 生 改 变 ， 
Ca /CaM 复 合体 激活 膜 结合 的 丝 氮 酸 蛋 白 酶 ,后 者 释放 到 胞 液 中 ,水 解 IFPS 原 , 形 成 活化 的 IFPS。 
IFPS 的 活化 程度 大 致 与 细胞 收 舌 程度 成 正比 , 当 细 胞 重新 膨胀 时 ,IFPS 又 钝 化 。 甘 露 糖 醇 的 积累 取 
次 于 代谢 酶 活性 变化 ,合成 甘露 糖 醇 的 关键 酶 一 -甘露 糖 醇 - 1 -磷酸 脱 氨 酶 在 高 盐 胁 迫 下 活性 增加 ， 
同时 甘露 糖 醇 降 解 酶 一 -甘露 糙 醇 脱毛 酶 活性 下 降 。 甘 油 合成 导 降 解 的 两 个 关键 酶 一 一 碰 酸 甘油 磷 
酸 酶 和 二 凑 西 酮 激酶 对 底 物 的 亲 合 性 相差 1000 倍 , 旦 最 适 pH 不 同 。 盐 胁迫 下 质 膜 HT -ATPase 活 
性 上 升 , 较 多 质子 锐 泵 出 细胞 , 胞 液 PH 上升, 有 利于 甘油 合成 。 解 除 盐 胁迫 后 , 胞 液 pH 下降, 甘油 逐 
新 降解 ， 
4. 钙 依 使 与 植物 的 盐 适 应 

细 胸 质 中 Ca2+ 水 平 的 调节 是 真 核 生物 细 胞 功能 调节 的 关键 组 分 ,是 钙 第 二 信使 作用 的 基础 ,在 
后 理 浓度 范围 内 ,细胞 质 中 游离 Cas 的 被 度 比 液 渔 中 低 4 个 数量 级 。 细 胸 质 中 Ca 的 主动 运输 依赖 
定位 于 质 腊 和 内 质 网 中 高 亲 和 的 Ca?1 -ATPase, 以 及 定位 于 液 泡 膜 中 亲 合 力 较 低 的 Ca /HT+ 反 疝 运 
输 体系 。 在 道 境 或 其 他 因素 刺激 下 ,细胞 质 游离 Cas+ 浓度 -~- 般 表现 为 升 高 ,其 原因 之 一 是 细胞 质 膜 去 
极 化 , 质 膜 Cast 通道 被 激活 而 开放 、 胞 外 御 通 过 钙 通 道 进入 细胞 质 的 结果 。 液 泡 膜 中 的 Ca 通道 有 
两 种 ,一 种 是 IP; 门 控 的 Ca:+ 通道 (IEP;-gated Ca -channel) , 另 一 种 是 电压 门 控 的 Ca 注 通道 (voltage- 
gated Ca:! -channel) 。Cas+ 与 CaM 和 其 他 Cast+ 结合 蛋白 (如 钙 依 赖 型 蛋白 激酶 ?结合 ,调节 细胞 代谢 
或 基因 表达 ,促进 植物 适应 道 境 。 但 如 果 细 胞 质 长 时 间 维 持 高 浓度 的 Ca ,将 道成 细胞 的 任 害 。 


四 、 提 高 植物 抗 盐 性 的 途径 
在 作物 生产 实践 中 ,已 经 有 一 些 措 施 被 用 于 提高 作物 的 抗 盐 性 ,如 在 播种 前 将 种 子 进 行 盐 肪 迫 银 


炬 处 理 或 在 作物 栽培 过 程 中 使 用 植物 生长 调节 剂 等 。 通 过 选 育 抗 盐 作 物品 种 ,特别 是 近年 来 兴起 的 
利用 分 子 育种 技术 培育 抗 盐 品种 ,应 是 很 有 发 展 前 景 的 领域 。 
1， 种 子 处 理 

植物 对 盐 胁 迫 的 适应 性 或 抗 盐 性 是 在 个 体 发 育 过 程 中 形成 的 ,因此 利用 植物 幼 龄 期 可 塑性 高 . 适 
应 力 强 的 特点 ,用 一 定 浓度 的 盐 深 液 处 理 种 子 可 提高 其 生长 发 育 过 程 中 的 抗 盐 能 力 。 如 用 0. 3%% 一 
0. 4%NaCl 或 CaCls 浸种 ,可 显著 增加 植物 的 抗 盐 性 。 
2， 激素 处 理 

植物 通过 自身 的 快速 生长 是 很 重要 的 抗 盐 机 制 之 一 ,使 用 生长 素 类 生长 油 节 剂 可 以 有 效 促 进 植 
物 生 长 ,使 植物 吸 下 大 量 的 水 分 而 避免 体内 盐分 银 度 的 增加 。 利 用 喷 施 ABA 以 诱导 气孔 关闭 ,从 而 
降低 蒸腾 作用 和 盐 的 被 动 吸收 ,也 可 以 提高 栽培 作 物 的 抗 盐 能 力 。 有 研究 证 明 ,外 源 ABA 能 显著 降 
低地 工 部 Nar 舍 量 ,这 一 作用 在 高 浓度 盐 处 理 条 件 下 尤为 明显 。 用 NaCl 处 理 小 麦 , 体 内 Na 含量 急 
增 ,K+ 含量 下 隆 ,Nat /K+ 比 急剧 上 升 , 比 对 照 高 10 倍 , 但 同时 施用 ABA 能 显著 降低 植 栋 地 上 部 的 
Nat/K! 比 。 
3， 选 育 抗 盐 作 物品 种 

不 同 作物 或 同一 作物 不 同 品 种 的 抗 ( 耐 ) 盐 性 有 很 大 差异 ,因此 可 以 通过 选择 或 培育 抗 盐 品种 而 
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提高 栽培 作物 的 抗 盐 性 。 利 用 传统 谊 种 的 方法 可 以 培育 出 有 一 定 抗 盐 性 的 作物 品种 ,但 周期 较 长 且 
侦 然 性 较 大 ,所 培育 的 品种 的 抗 盐 性 状 也 常 不 太 稳定 。 利 用 细胞 工程 与 基因 工程 的 技术 选 育 抗 盐 剖 
种 无 疑 为 这 方面 研究 开辟 了 广 搁 前 景 ,特别 是 将 现代 生物 技术 与 传统 育种 方法 相 结 合 的 策略 可 能 在 
将 来 的 研究 中 最 有 希望 获得 成 功 (参见 第 二 十 章 )， 


第 五 节 植物 的 抗 冷 性 与 抗 冻 性 
一 冷害 
冷害 是 指 在 0C 以 上 的 低温 下 植物 受到 的 伤害 。 冷 害 包括 两 类 情况 ;一 类 是 起 源 于 热带 的 喜 温 村 
物 (如 番 匣 黄瓜、 水 稻 等 ) 在 10~~-12C 以 下 温度 时 就 会 受到 冷害 ; 另 一 类 是 生长 在 温带 的 植物 ,如 冬 小 
玫 幼 苗 能 够 抵抗 寒冷 的 冻害 ,但 在 春天 小 甫 子 发 育 的 四 分 体 阶段 及 开花 受精 时 期 ,0C 以 上 低温 也 能 
引起 它们 的 冷害 。 


(一 ) 冷害 对 植物 生理 功能 的 影响 


1. 冷害 对 水 和 养分 吸收 的 影响 

低温 会 引起 细胞 氧 水 的 次 级 胁迫 伤害 。 因 为 根系 在 低温 下 牛 长 绥 慢 , 活 细胞 原生 质 莫 度 增 大 , 流 
动 较 慢 ,呼吸 减 红 ,能量 供应 减少 ,限制 了 水 分 和 养分 的 吸收 ,吸收 的 水 分 不 足以 补充 蒸腾 的 消耗 ,最 
终 使 植物 林 缺 水 而 干枯 死亡 。 对 冷 敏感 的 植物 比 抗 冷 植物 更 易 降低 水 分 的 吸收 。 
2. 冷害 对 呼吸 作用 的 影响 

低温 引起 对 冷 敏 感 植 物 的 呼吸 异常 。 很 多 植物 在 低温 初期 ,呼吸 强度 增加 , 随 低 温 时 间 的 延长 ， 
呼吸 下 降 。 许 多 研究 表明 ,低温 引起 的 呼吸 增强 是 伤害 的 开始 ,伤害 症状 出 现 后 呼吸 显著 下 降 。 这 种 
低温 引起 呼吸 增加 的 程度 可 以 反映 低温 伤害 的 严重 程度 和 冷 敏感 程度 。 寿 冷 性 强 的 植物 ,低温 不 引 
起 呼吸 的 增加 ,即使 有 所 增加 当 回 暖 后 也 会 很 快 恢复 正常 。 低 温 初 期 呼吸 的 增加 一 方面 可 能 是 由 于 
低温 引起 乙烯 的 产生 ,从 而 刺激 了 呼吸 作用 : 另 一 方面 ,低温 抑制 有 氧 呼 吸 , 而 促进 无 氧 呼 吸 。 进 一 步 
研究 发 现 ,低温 还 引起 氧化 磷酸 化 解 傅 联 ,ATP 形成 受阻 以 及 呼吸 途径 发 生 改 变 ， 
3 冷害 对 光合 作用 的 影响 

低温 引起 光合 强度 的 下 降 。 例 如 ,温度 低 于 12 它 时 水 稻 叶 片 的 光合 强度 明显 低 于 25 守 时 的 光合 
强度 。 低 温 也 使 植物 叶片 的 光合 产物 向 植株 的 其 他 部 位 的 运输 量 减少 。 叶 绿 体 对 低温 反应 极其 敏 
感 。 低 温 处 理 后 ,叶绿体 类 改 体 片 层 结构 排列 亲 乱 ,被 膜 内 陷 或 破裂 。 低温 也 引起 光合 磷酸 化 丧失 ， 
光合 电子 传递 率 下 降 。 低 温 使 叶绿体 的 形成 和 叶绿素 的 合成 速率 受到 抑制 ,叶绿素 含量 明显 下 降 , 纺 
嫌 叶 片 就 发 咎 缺 绿 或 黄 化 。 低 温 使 绿色 组 织 的 淀粉 水 解 为 可 溶性 糖 ,进而 转化 为 花 青 素 ,由 绿色 变 为 
紫红 。 春 季 低 温 伴 随 阴 雨天 气 , 更 不 利于 进行 光合 作用 ,减弱 了 抗 塞 能 力 , 所 以 湿 冷 比 干 冷 危 害 更 大 。 
4 冷害 对 原生 质 流动 性 的 影响 

低温 下 细胞 内 原生 质 的 流动 性 降低 。 对 于 冷 敏感 的 植物 在 10--12 必 下 原生 质 的 流动 性 就 明显 降 
低 。 这 是 因为 原生 质 的 流动 需要 消耗 能 量 以 及 细胞 膜 维持 完整 性 ,低温 不 仅 使 植物 体内 ATP 产生 减 
少 ,而 县 也 使 网 胞 膜 发 生 相 变 ,原生质 的 流动 性 因而 受到 阻碍 ,导致 正常 代谢 紊乱 。 
5. 冷害 对 膜 结构 与 功能 的 影响 

Lyons 根据 生物 膜 结构 功能 与 抗 冷 性 的 关系 提出 的 假说 认为 ,低温 冷害 时 ,生物 膜 首先 发 生 膜 脂 
从 液晶 相向 凝 胶 相 的 转变 , 膜 脂 的 脂肪 酸 链 由 无 序 排列 变 为 有 序 排列 , 腊 的 外 型 与 厚度 也 发 生变 化 ， 
可 使 膜 发 生 收缩 , 膜 上 会 出 现 裂 链 或 孔道 ， 轩 面膜 的 透 性 增 大 , 膜 内 水 溶性 物质 大 量 向 膜 外 渗 泼 , 彼 
坏 了 细胞 内 的 离子 平衡 ,同时 膜 上 结合 酶 活力 降低 ,代谢 失调 。 由 于 以 上 的 一 系列 变化 ,表现 出 呼吸 
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作用 下 降 , 能 量 供 应 减少 ,植物 体内 积累 有 毒物 质 。 在 冷害 程度 达到 膜 脂 发 生 降解 时 ,就 会 发 生 组 织 
受害 死亡 ,研究 表明 ,上 蜡 脂 相 变 温度 与 膜 脂 的 性 质 和 组 成 有 关 , 膜 脂 中 不 饱和 脂肪 酸 合 量 是 控制 腊 相 
变化 的 重 旨 因素 
6. 冷害 对 物质 代谢 的 影响 

碳水 化 合 物 和 牌 白 质 在 低温 下 代谢 的 分 解 作用 大 于 合成 作用 。 低 温 可 以 使 植物 体内 过 氧化 物 酶 
和 过 氧化 氢 酶 的 活性 提高 。 而 6- 碰 酸 葡萄糖 脱 氨 酶 .乳酸 脱 氨 酶 在 低温 下 ,稳定 性 明显 降低 。 研 究 表 
明 ,低温 对 植物 体内 不 同 酶 系统 的 影响 是 不 同 的 .。 | 
7. 冷害 对 植物 激素 的 影响 

内 源 激 素 在 植物 抗 逆 性 中 起 重要 作用 ,其 中 对 ABA 的 研究 最 多 。 已 经 知道 的 ABA 与 植物 抗 冷 
性 的 关系 包括 :他 植 物 遭 受 低温 期 间 , 体 内 ABA 含量 增加 :外 外 施 ABA 能 减缓 或 防止 植物 的 低温 伤 
害 ,诱导 其 抗 塞 力 的 提高 ;四 ABA 能 提高 与 抗 塞 力 相 关 和 蛋白 质 的 合成 ， 

总 之 ,冷害 首先 伤害 了 细胞 的 膜 结构 ,特别 是 首先 降低 了 膜 系统 的 流动 性 ,导致 质 膜 的 ATP 酶 大 
活 ,使 植物 细胞 对 物质 的 主动 吸收 和 运输 能 力 降低 ,同时 却 使 物质 的 被 动 转移 和 渗透 性 增加 , 即 细 胞 
内 溶质 外 渗 , 水 分 散失 ,细胞 失去 脱 压 。 这 就 使 植物 受 冻 害 后 ,通常 出 现 萎 蘑 现象 。 与 此 同时 ,细胞 内 
的 有 氧 呼吸 降低 ,无 氧 呼吸 增加 ,造成 有 毒物 质 如 乙醇 等 的 积累 。 由 于 光合 作用 降低 ,使 植物 发 生 饥 
履 。 如 果 低 温 作 用 的 时 间 不 长 ,这 个 作 害 是 可 道 的 ; 如果 低 温 冷 害 时 间 延 长 ,植物 会 因为 大 量 姆 束 的 
危害 与 饥 饭 ,以 及 膜 结构 的 生理 生化 过 程 不 断 遭 到 破坏 而 死亡 。 内 源 激 素 在 植物 抗 道 性 中 起 重要 作 
用 。 





(二 ) 冷害 机 理 


长 期 以 米 人 人 们 都 以 Lyons 的 膜 脂 相 变 假说 作为 冷害 机 理 的 解释 。 议 一 假说 认为 膜 脂 必 须 处 于 滚 
晶 相 , 膜 才 具有 作为 平 透 任 屏障 的 作用 ,对 冷 敏 感 植 物 在 降温 到 某 一 刻 时 , 懂 脂 相 变 为 凝 胶 相 , 膜 的 功 
能 出 现 豪 乱 。 根 据 这 一 假说 ,低温 对 植物 细胞 的 伤害 ,首先 是 影响 到 膜 脂 相 ,但 随 着 研究 的 深入 ,近来 
发 现 虽然 冷 敏 感 植 物 在 低温 下 有 明显 的 腊 脂 发 生 相 变 , 但 仅 是 一 些小 部 分 的 脂 类 ,并 非 大 量 的 膜 均 发 
生 相 变 。 研 究 表明 , 膜 成 分 不 同 对 低温 的 敏感 性 就 不 同 , Raison 等 报道 冷 敏 感 灶 物 Vibnaradrata 的 
叶子 中 含有 棕榈 酝 磋 脂 酰 甘油 二 酯 ,而 耐 冷 植物 中 不 含 此 物质 。 而 且 从 冷 敏感 植物 和 耐 淮 植 物 中 提 
取 的 磷脂 酰 甘油 二 酯 有 明显 的 不 同 。 甘 铀 -P- 酰 基 转 移 酶 在 冷 敏感 和 价 冷 植物 中 的 选择 性 不 同 , 有 关 
这 方面 研究 的 深入 可 能 为 冷害 机 理 提 供 一 较 完善 的 解释 。 此 外 ,Palta 和 Li 对 洋 匣 表皮 细胞 的 研究 
指出 ,低温 损伤 首先 是 破坏 了 质 膜 上 的 由 ATP 酶 参与 的 主动 运输 体系 。 对 癸 茹 幼苗 在 冷害 后 ATP 
酶 活性 的 细胞 学 研究 也 揭示 质 膜 ATP 酶 是 低温 损伤 的 初始 部 位 ,并 对 植物 冷害 机 理 提 出 新 的 见解 : 
冷害 首先 是 损 伤 细胞 的 膜 结构 ,最 初 可 能 是 改变 膜 上 的 功能 性 蛋白 质 ,如 ATP 酶 活性 发 生变 化 ,然后 
引起 生理 生化 过 程 的 破坏 ,从 而 导致 植物 的 伤害 和 死亡 。 低 温 一 方面 引起 细胞 表面 质 膜 ATP 酶 活性 
降低 或 失 活 , 使 细胞 对 物质 的 主动 吸收 和 运输 功能 降低 , 结果 使 植物 体 与 周围 环境 的 物质 交换 的 平衡 
关系 受到 倒 坏 。 另 一 方 而 ,低温 激活 细胞 内 部 的 一 些 细胞 器 上 ATP 酶 的 水 解 活 性 。 这 是 一 种 保护 性 
反应 , 即 通过 能 量 的 释放 来 抵御 低 注 的 侵 歼 ,但 因此 引起 细胞 内 ATP 含量 的 急剧 减少 ,ATP 的 缺乏 
导致 后 物 合成 速度 的 降低 和 停止 。 这 两 方面 的 结果 使 整个 细胞 生理 生化 过 程 遭 到 巩 坏 。 


二 、 冻 害 


冻害 是 指 植物 受到 冰冻 以 下 的 低温 胁迫, 发 生 组 织 结 冰 而 造成 的 伤害 。 由 于 植物 细胞 内 所 含 的 
水 分 受 细胞 大 分 子 的 束缚 ,不 易 结 冰 , 存 在 有 过 冷 岗 象 。 过 冷 现 象 是 指 水 或 溶液 的 温度 降 至 其 冰点 以 
下 仍 不 结 冰 的 现象 。 大 多 数组 织 在 比 其 冰点 低 1 一 2 和 时 才 结 冰 ,有 些 植物 的 某 些 组 织 有 深 过 冷 现象 ， 
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过 冷 温 度 可 降 至 一 15 和 以 下 ,有 的 甚至 达 一 40 以 下 。 温 度 低 于 过 冷 点 ,组 织 就 会 立即 缚 永 ,过 冷 点 
温度 越 高 , 结 冰 越 快 ,往往 形成 胞 内 结 冰 ;过 冷 点 低 , 结 冰 缓 慢 , 党 形成 胞 外 结 普 。 

细胞 外 结 冰 是 在 细胞 间隙 及 细胞 习 附 近 的 水 结 冰 。 细 胞 司 上 由 于 有 许多 壁 孔 ,其 中 含有 的 水 极 
易 过 冷 而 不 结 冰 。 胞 外 开始 结 冰 以 后 ,由 于 冰 表 面 水 势 下降 , 胞 内 水 分 便 吕 通过 半 透 性 的 细胞 膜 而 扩 
散 到 细胞 间隙 ,在 细胞 间隙 结 冰 , 使 冰 品 逐渐 扩大 。 此 时 没有 结 冰 的 细胞 由 于 脱水 而 收缩 ,整个 组 织 
的 主要 部 分 由 充满 了 冰 的 细胞 间隙 组 成 ， 

一 般 来 说 ,温度 逐渐 下 降 至 冰点 以 下 ,细胞 外 先 结 冰 ,由 于 结 冰 放 热 和 细胞 脱水 浓缩 ,造成 不 利 细 
胞 内 结 冰 的 条 件 ,因此 可 避免 胞 内 结 冰 。 但 抗 寒 性 弱 的 细胞 , 质 膜 在 低温 下 对 水 的 透 性 小 ,水 分 到 胞 
外 结 冰 的 量 少 , 热 的 释放 少 , 当 漫 度 下 降 快 时 ,水 分 来 不 及 透 出 细胞 而 在 细胞 内 形成 冰晶 。 另 外 ,由 于 
温度 的 急剧 下 降 , 细 胞 很 易 从 过 冷 态 发 展 为 胞 内 销 冰 。 胞 肉 结 冰 一 般 先 在 原生 质 后 至 滚 泡 内 的 水 结 
冰 。 胞 内 结 冰 造成 直接 的 损伤 ,冰晶 体形 成 及 融化 时 对 生物 膜 ,细胞 器 和 衬 质 结构 产 牛 破坏 性 作用 。 

胞 外 结 冰 也 会 对 细胞 产生 不 同 的 伤害 ,例如 ,由 于 胞 外 结 冰 造 成 细胞 收缩 ,细胞 间 眼 冰 鼎 膨大 , 脱 
大 的 冰 体 对 细胞 产生 压力 导致 冰 压 伤害 ; 胞 外 结 冰 .细胞 间隙 的 空气 被 排 空 、 细 胞 进行 无 气 呼 吸 ,长 时 
间 后 会 产生 冰冻 塞 息 伤害 ;由 于 冰 的 弄 华 , 冰 冻 造 成 十 燥 症状 ;由 于 胞 外 结 冰 引起 细胞 脱水 而 造成 六 
冻 脱 水 伤害 ;其 中 冰冻 脱水 胁迫 是 自然 界 中 高 等 植物 冻害 的 主要 类 型 。 胞 外 结 冰 造成 细胞 脱水 可 从 
两 方面 作用 于 细胞 :一 是 使 细胞 内 溶液 浓度 升 高 ,特别 是 盐 的 浓度 增高 ,由 此 引起 pH 下 降 ,从 而 造成 
荔 胁 迫 或 酸 胁 人 迫 的 伤害 ; 另 一 方面 是 由 于 脱水 面 发 生 细胞 塌 陶 ,使 胞 壁 和 原生 质 承 受 机 械 腑 变 ,也 会 
造成 伤害 。 























(一 ) 冻害 对 植物 生理 功能 的 影响 


1. 冻害 对 光合 作用 的 彩 响 

霍 度 以 下 低温 抑制 光合 作用 ,因为 浆 冻 首先 对 叶绿体 结构 有 显著 影响 。 最 先 用 节 莱 叶绿体 实验 
时 发 现 , 冰 冻 破 坏 了 叶绿体 的 膜 结构 ,然后 导致 光合 磷酸 化 酶 的 失 活 。 进 一 步 的 研究 发 现 ,冻害 使 叶 
绿 体 膜 发 生 三 种 破坏 ;中 使 偶 联 因子 (CF ) 从 类 霜 体 的 外 表面 解 离 下 来 ;:@ 使 叶 绿 崇 从 膜 上 解 离 下 来 ; 
全 破坏 了 膜 的 通 透 性 。 惕 联 因 子 CF 的 主要 成 分 是 ATP 酶 ,其 作用 主要 是 光合 磷酸 化 的 部 位 ,GPa 
在 光 能 下 能 催化 ATP 合成 的 最 后 步骤 ,CE, 的 解 离合 光合 磷酸 化 解 侦 联 , 抑 制 ATP 的 产生 。 洒 冻 使 
Rubisco 的 着 化 作用 和 RuBP 再 生 能 力 减 弱 ,CO; 的 同化 速率 受 抑 。 
2， 冻 害 对 呼吸 必用 的 影响 

线粒体 膜 对 低温 寒冷 的 稳定 性 要 高 于 叶绿体 膜 。 例 如 ,省 麦草 在 0C 时 ,叶绿体 的 片 层 排列 方向 
发 生 改 变 ,类 厢 体 膨胀 产生 空 渔 ,而 线粒体 仍 保持 正常 。 当 继续 低温 使 叶绿体 解体 时 ,线粒体 内 膜 风 
才 开 始 表 现 出 有 所 破坏 ,但 并 没 解体 。 随 着 低温 寒冷 时 间 的 延长 ,线粒体 活性 降低 ,在 甘 莫 块根 中 发 
现 受 冻害 后 线粒体 活性 的 降低 各 丧失 是 由 于 细胞 色素 C 从 强 粒 体 腊 上 解 离 的 结果 。 冰 洪 对 糖 醇 解 活 
性 的 降低 比 对 磁 酸 戊 柱 途径 的 降低 要 多 ,电子 传递 途径 转变 为 抗 氰 途径 ,这 种 途径 的 改变 对 低温 下 植 
物体 内 开辟 能 量 流 起 重要 作用 。 
3. 冻害 对 生物 膜 结构 与 功能 的 影响 

关于 冻害 对 膜 的 影响 机 制 ,不 同 的 实验 有 不 同 的 结论 . 有 人 用 洋 蔬 表皮 细胞 和 马 铃 茧 叶肉 细胞 
为 材料 发 现 ,细胞 结 冰 受 冻害 时 首先 是 大 量 电解 质 和 非 电 解 质 物质 向 胞 外 渗 漏 。 但 Palta 等 认为 结 冰 
并 没有 伤害 质 腊 对 K+ 的 透 性 。 可 是 KK! 和 糖 类 物质 向 细胞 外 沙漏 必须 通过 质 膜 ,因此 推测 质 膜 上 的 
ATP 酶 和 糖 的 主动 运输 酶 的 失 活 ,可 能 是 结 冰 伤害 的 原初 反应 部 位 ,并 提出 结 冰 膜 伤 害 假说 。 认 为 
在 胞 间 结 冰 时 会 同时 产 牛 脱水 .机 械 和 渗透 三 种 胁迫 伤害 ,结果 使 膜 脂 -蛋白 质 间 的 相互 作用 改变 , 膜 
蛋白 变性 , 腊 功 能 的 变化 使 得 腊 上 与 K+ 和 糖 类 物质 运输 有 关 的 酶 系统 失 活 , 胞 内 的 K+ 和 糖 类 物质 向 
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胞 外 滩 泌 ;与 此 同时 结 冰 使 叶绿体 和 线粒体 的 氧化 磷 丙 化 解 偶 联 ,减少 了 能 量 供应 ,也 能 使 + 和 糖 类 
物质 主动 运输 酶 系统 失 活 。K1 外 渗 时 与 对 膜 稳定 性 起 重要 作用 的 Caz+ 发 生 置换 ,进一步 降低 了 膜 的 
稳定 性 ,加 速 了 膜 的 损伤 。 柄 冰 解 冻 后 大 量 水 分 又 被 植物 吸 人 细胞, 胞 内 外 充满 水 分 而 形成 了 缺 氧 的 
微 环 境 , 最 后 因 缺 少 能 量 而 使 细胞 死亡 。 

Yoshida 等 的 研究 发 现 结 冰 能 够 影响 膜 脂 组 分 。 在 一 10 尼 下 结 冰 1 小 时 ,PC 降解 ,3 小 时 后 PE 
也 降解 。 在 一 30 忆 下 结 冰 ,80% 的 PC 和 PE 发 生 降 解 。 磷 脂 的 降解 随 温 度 降低 而 加 速 。 经 低温 锻炼 
后 ,在 一 30 尼 的 低温 下 ,PC 和 PE 都 下 发 生 降解 磷脂 的 降解 原因 与 磷脂 酶 的 活力 有 关 。 抗 冻 性 强 的 
材料 在 结 冰 时 磷脂 酶 D 的 活力 低 , 不 抗 冻 的 植物 在 结 冰 温 度 下 磷脂 酶 D 的 活力 高 。 由 于 磷脂 酶 D 的 
活力 增 大 , 膜 磷脂 发 生 降解 而 使 膜 受害 。 

(二 ) 冻害 机 理 

细胞 冻害 发 生 在 四 个 不 同时 期 ,@ 正 在 结 冰 过 程 中 受害 ;,@@ 结 冰 达 到 平衡 之 后 受害 ;@@ 在 解冻 过 
程 中 受害 ;@ 解 冻 之 后 受害 。 
1， 结 冰 过 程 中 及 结 冰 达 到 平衡 之 后 的 冻害 

(1) 胞 内 终 冰 冻害 胞 内 结 冰 会 造成 原生 质 结构 的 机 械 损伤 ,细胞 受害 。 根 据 近 年 研究 ,如 果 
胞 内 结 冰 的 速度 非常 快 ,形成 的 冰晶 非常 细小 ,不 会 伤害 原生 质 。 

(2) 胞 外 结 冰 冻害 胞 外 结 冰 所 造成 的 伤害 是 由 于 冷冻 超出 了 植物 所 能 忍耐 脱水 的 低温 眼 度 
和 冰冻 时 间 过 长 。 
2. 解冻 及 解冻 之 后 的 冻害 

(了 ) 膜 朱 伤 的 可 雍 性 ”植物 在 结 冰 后 , 放 在 0~5C 下 经 过 24 小 时 的 解冻 焦 复 和 直接 放 在 室温 
下 ,或 立即 转移 到 高 温 下 解冻 的 伤害 程度 不 同一 般 是 受 洪 层 仍 活着 的 细胞 , 放 在 0~5 人 下 解冻 可 以 
恢复 ,而 在 高 温 下 就 会 死亡 。 受 冻害 的 植物 在 0 一 5 下 解冻 恢复 能 力 大 , 而 在 室温 下 恢复 能 力 小 , 受 
害 程度 大 。 这 主要 是 因为 温度 差别 大 影响 细胞 恢复 能 力 ,可 能 也 有 别 的 原因 。 

( 幻 细胞 膜 的 半 透 性 冻害 的 通常 特征 是 水 分 渗 人 细胞 间 踪 ,表现 出 水 渍 状 ,并 霄 失 了 细胞 的 
紧张 度 和 脱 压 。 冻 害 引 起 离子 外 滩 和 水 分 外 渗 ,都 是 由 于 细胞 膜 半 透 性 受到 破坏 。 实 验 结果 指出 ,在 
冻害 的 开始 阶段 ,细胞 的 半 透 性 保持 完整 。 这 可 能 是 内 在 的 膜 蛋 白 部 分 受害 ,而 不 是 在 类 脂 部 分 。 


三 、 植 物 抗 冷 性 与 抗洪 性 机 理 
(一 ) 抗 冷 机 理 


在 自然 条 件 下 由 于 秋季 气温 的 逐渐 降低 诱导 了 抗 冷 银 体 和 抗 冻 能 力 , 此 外 , 短 日 照 对 抗 冷 力 的 增 
强 起 一 定 作 用 。 在 植物 的 抗 冷 狠 炼 中 痢 胸中 的 酶 活性 和 代谢 途径 有 所 改变 以 及 糖 .氨基 酸 、 核 酸 、 重 
白质 和 磷脂 浓度 有 所 增加 ,这 些 复 茶 的 变化 使 得 细胞 的 代谢 和 膜 结构 能 经 受 0 守 以 上 的 低温 。 
1， 脂 类 

冷 外 陈 诱 导 了 质 膜 上 的 脂 类 发 生变 化 。 例 如 , 冷 铺 炼 后 增加 了 磷脂 和 游离 当 醇 ,减少 了 省 醇 粮 
华 , 栈 基 当 醇 精 苷 和 短 萄 糖苷 脂 酶 , 冷 殷 炼 并 设 引 起 脂 类 种 类 上 的 变化 。 脂 类 的 改变 增强 了 膜 在 低温 
下 的 稳定 性 。 例 如 在 低温 期 间 防 止 脂 类 由 双 层 片 状 向 六 方 万 体 状 的 转变 。 


2， 蛋 白质 
在 多 种 植物 中 发 现 , 低 温 锻 炼 期 间 有 看 白质 的 合成 。 在 许多 植物 的 观察 中 发 现 可 溶性 蛋白 质 含 


量 的 增加 与 抗 冷 力 的 提高 直接 相关 。Weiser 最 先 提出 植物 抗 寒 锻 炼 中 基因 表达 发 生 改 变 ,从 而 合 丰 
了 新 的 蛋白 质 , 其 中 包括 参与 抗 塞 银 炼 代 谢 的 一 系列 酶 。 
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3 核酸 和 核糖 体 

在 你 温 欠 炼 过 程 中 有 核酸 的 代谢 ,已 证 明 总 RNA rRNA 和 imRNA 舍 量 有 所 增加 。 有 报道 冬 小 
麦 在 低温 狠 炼 期 间 ,RNA 聚合 酶 1 活性 增加 ,rRNA 含量 也 增加 ,随后 RNA 聚合 酶 [活性 也 稍 有 增 
加 ,在 相同 处 理 的 春 小 才 中 并 不 存在 这 种 变化 ,可 见 这 种 变化 与 低温 有 关 。 核 糖 体 的 结 攀 、 多 聚 核糖 
体 的 组 成 以 及 大 小 在 低温 答 炬 期 都 发 生 改 变 ,这 些 变化 使 转录 系统 在 低温 下 更 稳定 。 


(二 ) 抗 冻 机 理 


1 植物 的 抗 冻 方式 

不 同 的 植物 对 冷冻 结 冰 的 抗 性 不 同 。Levitt 等 把 植物 的 抗 并 性 分 为 6 种 方式 :中 和 避 结 冰 温 度 ; 
@@ 缺少 可 冻 水 ;图 过 冷 态 ;@ 避 胞 内 结 冰 ;@@ 避 结 冰 脱 水 ;@ 耐 结 冰 脱 水 。 

避 结 冰 温 度 是 某 些 植物 的 某 些 器 官 在 某 种 状态 下 所 采取 的 抗 冻 方式 ,如 通过 呼吸 放 热 使 自身 温 
度 暂 时 高 于 环境 或 通过 结 冰 放 热 在 短 时 间 内 维持 体温 高 于 空气 或 通过 外 部 组 织 的 隔离 保护 使 内 部 组 
织 避 免 结 冻 , 这 种 抗 冻 方式 是 暂时 性 的 。 

缺少 可 冻 水 ,这 是 那些 能 忍耐 极度 脱水 胁迫 的 器 官 才 具 有 的 搞 冻 方式 。 如 种 子 和 经 过 秋季 抗 寒 
锻炼 后 的 休眠 芽 , 不 含 可 冻 水 ,因此 在 低温 下 也 不 结 冰 。 

过 冷 态 是 生长 在 热带 地 区 的 一 些 植物 所 具有 的 抗 冻 方式 。 中 度 和 轻 度 的 过 冷 对 一 些 其 他 植物 也 
具有 积极 必用 。 如 马铃薯 叶片 具有 过 冷 能 力 , 温 度 降 至 一 6C 时 仍 不 结 冰 。 

抗 寒 性 较 强 植 物 的 抗 并 多 采取 的 是 避免 细胞 内 结 冰 . 避 免 脱 水 胁 变 和 忍耐 脱水 胁 变 的 方式 。 要 
避免 胞 内 结 冰 ,必须 使 冰晶 在 细胞 间隙 形成 , 随 着 温度 继续 下 降 , 胞 内 的 水 分 能 不 断 移 至 胞 外 ,以 保持 
细胞 内 不 结 冰 。 要 维持 胞 内 水 分 能 迅速 移 至 胞 外 ,细胞 需 有 较 大 的 比 表 面积 , 面 且 细 胸 膜 具有 较 高 的 
透水 性 ,这 样 水 分 能 尽快 透 过 膜 到 达 细 胞 间隙 。 此 外 ,细胞 具有 较 高 的 溶质 含量 也 使 胞 内 不 易 结 冰 。 

细胞 外 结 冰 造成 的 伤害 主要 是 由 于 冰冻 脱水 引起 的 次 生 水 分 胁 所 ,植物 抗 冻 能 力 大 ,细胞 必须 具 
有 吉 免 或 恕 耐 脱水 胁 变 的 能 力 , 这 是 抗 冻 植物 耐 冻 的 首要 因子 ,细胞 膜 体 系 的 稳定 性 与 植物 忍耐 脱水 
胁 变 的 能 力 成 正 相关 。 

2， 抗 冻 机 理 

多 数 植物 抗 冻 性 的 提高 来 自 两 方面 的 变化 :细胞 哎 体 系 稳定 性 的 提高 和 避免 细胞 内 结 冰 。 增 加 
膜 结构 的 稳定 性 是 提高 植物 抗 并 性 的 关键 。 对 小 麦 越冬 过 程 中 进行 细胞 学 研究 发 现 ,小 麦 细胞 器 和 
膜 结构 的 稳定 性 与 麦苗 的 冻害 和 抗 冻 性 有 密切 关系 , 膜 结构 的 稳定 性 随 着 抗 寒 答 炬 的 进行 而 增强 。 

(了 D 质 肛 膜 脂 的 变化 。 ”冬小麦 在 低温 狠 炼 前 ,细胞 质 腊 紧 贴 细胞 壁 ,其 表面 光 少 ,与 细胞 壁 相 平 
行 。 经 低温 锻炼 后 质 膜 与 细胞 壁 发 生 一 定 程度 的 分 离 , 在 质 膜 与 细胞 壁 之 间 形 成 一 定 星 离 的 空 际 。 
在 这 些 空隙 中 可 以 清楚 地 看 到 质 膜 表面 分 布 有 黑色 的 嗜 镇 颗粒 。 这 种 哮 雏 颗粒 的 大 小 与 质 壁 分 离 的 
程度 有 关 。 质 壁 分 离 程度 大 , 嗜 鲁 颗 粒 也 随 之 变 大 。 当 质 腊 收 缩 时 , 膜 内 的 部 分 脂 质 分 子 从 膜 内 靶 放 
出 来 。 这 种 膜 脂 的 靶 放 是 由 于 寒冷 过 程 中 细胞 脱水 而 引起 的 原生 质 体 收缩 , 质 膜 表 面积 缩小 , 鹏 脂 被 
挤 压 而 发 生 的 位 移 ,在 质 膜 表面 发 生 聚 集 而 形成 哮 钞 颗粒 ， 

(2) 质 腊 糖 蛋白 的 变化 ” 搞 寒 性 强 的 冬小麦 ,其 质 膜 上 的 糖 蛋 白 在 抗 寒 狠 炼 前 是 颗粒 状 分 布 于 
质 膜 上 ,而 锻炼 后 为 分 散 状 分 布 于 质 膜 中 ， 抗 寒 性 弱 的 品种 ,锻炼 后 仍然 是 颗粒 状 分 布 。 脱 外 炼 后 ， 
抗 寒 性 强 的 品种 质 腊 上 的 糖 蛋 白 又 馈 复 到 锻炼 前 的 四 粒状 分 布 。 抗 寒 性 强 的 冬小麦 幼苗 叶片 细胞 表 
面 的 糖 蛋 白 比 不 抗 寒 的 春小麦 品种 显得 丰富 ,并 且 在 低温 稻 炼 中 ,前 者 细胞 表面 的 精 蛋 白 层 有 增 厚 的 
趋势 ,而 后 者 的 糖 蛋 白 层 明显 变 薄 ,甚至 完全 消失 。 这 种 膜 脂 和 膜 蛋白 分 布 上 的 变化 ,有 可 能 导致 膜 
鸡 和 膜 蛋 白 相互 关系 的 改变 ,并 从 而 改变 质 膜 的 特性 和 功能 ,有 利于 维持 膜 的 稳定 性 。 这 方面 的 研究 
还 发 现 , 周 质 细胞 骨架 是 稳定 质 腊 的 一 个 重要 因素 , 抗 寒 锻炼 和 ABA 处 理 可 通过 稳定 周 质 微 管 骨 架 
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的 作用 ,而 提高 质 膜 的 稳定 性 。 撤 寒 锻炼 和 ABA 处 理 ,都 能 提高 植物 细胞 内 保护 酶 系统 -一 一 起 氧化 
物 歧 化 酶 (SOD> 和 过 氧化 氨 酶 的 活性 ,增加 保护 物质 一 抗坏血酸 和 谷 胱 甘 肽 的 含量 ,以 清除 细胞 在 
低温 逆境 中 超 氧 物 自由 基 的 增加 ,防止 膜 脂 的 过 氧化 ,保证 膜 结构 的 稳定 性 。 

3) 避免 细胞 内 结 冰 ”避免 细胞 内 结 冰 必须 具有 以 下 特征 :细胞 有 特异 性 的 膜 表面 结构 .细胞 
对 水 分 的 高 度 渗透 性 .及 细胞 水 分 流向 胞 外 绪 冰 。 

植物 游 免 细 胞 内 结 冰 以 细胞 外 结 冰 和 细胞 液 过 冷却 两 种 方式 为 最 主要 和 最 普遍 。 细 胞 外 结 亲 是 
指 细胞 内 的 水 流 到 细胞 外 结 冰 ,因为 细胞 外 的 水 溶液 的 溶质 浓度 低 , 冰 点 较 高 , 当 温 度 降 低 时 ,细胞 外 
的 水 溶 渡 先 结 冰 , 水 势 降低 从 而 使 细胞 内 的 水 不 断 移 向 细胞 外 , 胞 外 冰晶 不 断 增 大 。Ievitt 和 Scath 
早 在 20 世纪 30 年 代 的 研究 就 指出 ,经 过 抗 骞 锻炼 的 植物 细胞 能 将 细胞 内 的 水 更 快 地 排 到 细胞 外 结 
冰 。 但 为 什么 抗 寒 锻炼 后 的 植物 细胞 内 的 水 能 更 快 排 到 细胞 外 结 冰 ,机 制 如 何 ,还 了 解 不 多 。 可 能 与 
质 腊 的 内 陷 变 曲 ,增加 表面 积 有 关 ， 

(4) 增 加 过 冷却 能 力 。 有 关 形 成 过 冷却 的 机 制 至 今 了 解 不 多 。 在 柑 桥 和 小 麦 抗 寒 锻炼 中 观察 
到 流 泡 的 内 香 作 用 ,将 细胞 质 物质 转移 到 沪 胞 内 ,使 液 泡 中 增加 了 团 白 质 和 RNA 等 大 分 子 物质 。 搞 
寒 锻炼 中 产生 的 液 泡 内 吞 作用 可 能 是 造成 液 泡 液 深度 过 铃 却 的 重要 原因 。 草 本 植物 和 木 本 植物 的 抗 
寒 途径 不 完全 相同 。 草 本 植物 主要 是 通过 细胞 外 结 冰 的 途径 。 抗 寒 的 草本 植物 细胞 膜 对 水 分 具有 较 
高 的 透 性 , 当 温度 降 到 冰点 以 下 ,冰晶 首先 在 细胞 间隙 形成 ,原生 质 内 的 水 分 迅速 透 过 质 膜 , 进 入 细胞 
间 阶 。 细 胞 外 结 冰 引起 原生 质 体 的 大 量 脱 水 , 亲 此 抗 寒 的 草本 植物 细胞 具有 较 强 的 耐 脱 水 性 能 。 木 
本 植物 组 织 细胞 的 细胞 液 过 冷却 能 力 较 天 ,有 时 可 达 一 40。 例 如 , 革 果 经 秋季 和 初冬 的 低温 锻炼 可 
获得 很 高 的 抗 寒 性 。 一 部 分 组 织 的 细胞 发 生 胞 外 结 冰 ,一 部 分 组 织 的 细胞 表现 出 过 冷却 。 


四 、 提 高 植物 抗 冷 性 和 抗洪 性 的 途径 
(一 ) 提高 植物 抗 冷 性 的 途径 


所 谓 抗 冷 性 ,就 是 指 植物 对 冰点 以 上 低温 的 抵抗 与 适应 能 力 。 根 据 冷 害 机 理 , 如 果 在 低温 下 能 保 
持 膜 脂 的 沪 晶 状态 , 则 植物 的 抗 冷 性 提高 ;而 增加 膜 脂 中 不 饱和 脂肪酸 的 比例 即 可 维持 膜 的 液晶 状 
态 ,防止 脂 类 固化 ,提高 抗 准 性 。 在 农业 实践 上 已 摸索 出 一 些 有 效 的 提高 作物 抗 珍 性 的 措施 。 
1. 低温 报 炼 

试验 表明 ,植物 对 低温 的 抵抗 完全 是 个 适应 银 炼 过 程 , 许 多 植物 如 预先 给 予 着 当 的 惰 温 处 理 ,而 
后 即 可 经 受 更 低温 度 的 影响 而 不 致 受害 ， 研 究 表明 ,凡是 经 过 镀 炼 的 植株 ,其 膜 脂 的 不 饱和 脂肪 酸 含 
量 增 加 , 相 变温 庆 降低 , 透 性 稳定 ,细胞 内 NADPHZNADP+ 的 比例 增高 ,ATP 含量 增加 。 这 些 都 说 
明 , 低 混 锻 炼 对 细胞 的 代谢 过 程 产生 极为 深刻 的 影响 。 
2, 化 学 诱导 

近年 来 的 研究 发 现 ,利用 化 学 药物 可 诱导 植物 抗 冷 性 的 提高 。 玉 米 . 棉 花 的 种 子 播 前 用 TMNTD 
处 理 可 握 高 幼苗 的 抗 冷 性 。 植 物 生 长 物质 如 CTK.ABA.2,4D 等 也 能 提高 植物 的 抗 冷 性 ,其 原因 可 
能 是 通过 影响 其 他 生理 过 程 而 产生 的 间接 作用 ,如 ABA 很 可 能 就 是 通过 使 气孔 关闭 保持 细胞 水 分 了 平 
衡 而 使 低温 水 至 派生 干旱 的 影响 。 


3. 合理 施肥 
在 低温 来 临 之 前 ,适当 增添 磷肥 和 钾肥 , 少 施 或 不 施 速 效 氮肥 ,有 助 于 植物 抗 冷 性 的 提高 。 有 入 


利用 KCLNHNO; .HsBO, 的 混合 液 喷 施 瓜 类 叶片 ,可 如 免 低温 冷害 的 影响 。 
二) 提高 植物 抗 冻 性 的 途径 
搞 冻 性 是 植物 在 冬季 对 低温 的 长 期 适应 过 程 中 ,通过 本 身 的 变异 和 自然 选择 而 获得 的 一 种 拭 搞 
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冻害 的 能 力 。 不 论 哪 种 植物 抗 冻 性 都 不 是 固定 的 性 状 ,而 是 在 一 定 的 环境 条 件 下 经 过 一 定 的 统 炼 过 
程 才能 形成 。 
1 抗 寒 锋 炼 

幼 龄 植物 的 可 塑性 较 强 , 利 用 低温 处 理 其 萌动 种 子 就 可 提高 其 抗 冻 性 。 经 抗 冷 锋 炼 的 植物 发 生 
了 以 下 变化 :细胞 内 含 糖 量 增 加 ,使 细胞 液 的 冰点 和 下降; 细胞 中 束缚 水 /自由 水 比值 增 大 ;原生 质 的 等 
度 , 弹 性 增 大 ,新 陈 代谢 活动 减弱 ;内 源 激素 变化 ,IAA 和 GA 含量 下 降 ,ABA 含量 上 升 。 
2. 化 学 调控 

通过 对 天 然 激 素 与 抗 冻 关系 的 研究 使 人 们 找到 了 一 条 利用 化 学 药剂 来 提高 作物 抗 冻 性 的 途径 。 
ABA 和 竹 壮 素 处 理 均 可 提高 植物 的 抗 冻 性 ,用 GA 处 理 可 降低 植物 抗 冻 性 ,但 用 生长 延缓 剂 Amo- 
1618、B, 处 理 可 消除 GA 的 作用 而 提高 抗洪 能 力 。 
3. 栽培 措施 

作物 抗洪 性 的 形成 是 对 各 种 环境 条 件 的 综合 反应 ,因此 环境 条 件 的 变化 都 可 影响 抗洪 性 。 据 此 
在 农业 生产 实 路 中常 采取 以 下 措施 :适时 播种 , 控 肥 通气 ,促使 壮 苗 ; 塞 流 来 临 之 前 ,实行 冬 灌 、 鼻 烟 以 
括 御 寒流 的 袭击 ;早春 的 秧田 或 大 田 采 用 薄膜 苗床 或 地 膜 覆 盖 也 是 防止 冻害 的 有 效 方法 。 当 然 ,利用 
具有 一 定 抗 寒 性 状 的 优良 品种 应 是 更 为 有 效 的 选择 。 


第 六 节 ”植物 的 抗 病 性 


生长 在 自然 环境 中 的 植物 或 在 大 田 妒 培 的 作物 ,除了 经 常 遭 受 非 生物 性 的 道 境 胁 迫 外 ,还 无 时 无 
刻 不 受 到 各 种 病原 微生物 的 侵 染 和 威胁 。 虽 然 植物 的 一 株 个 体 贞 于 病害 而 生长 发 育 受 到 影响 甚至 死 
亡 不 会 给 人 类 带 来 什么 影响 ,但 一 旦 某 种 严重 病害 大 而 积 传播 ,导致 粮食 作物 大 规模 发 病 ,就 会 给 人 
类 带 来 巨大 的 灾难 。 历 史上 最 有 影响 的 作物 病害 是 1845 全 1846 年 发 生 在 爱尔兰 岛 上 的 马铃薯 晚 疫 
病 ,由 于 马 铃 巩 是 爱尔兰 岛 上 居民 的 主要 粮食 作物 ,这 次 病害 使 马 铃 昔 绝 产 而 造成 数 十 万 人 因 饥 雏 而 
死亡 ,同时 还 引起 爱尔兰 民族 向 北美 洲 的 天 规模 移民 。 植 物 病害 对 农林 , 牧 业 影响 都 很 大 。 据 联合 
国 粮 农 组 织 统计 ,植物 遭受 病害 后 所 造成 的 损失 平均 约 为 总 产量 的 10%~15%。 化 学 农药 虽然 对 植 
物 病 害 起 到 了 一 定 的 控制 作用 ,但 病原 不 断 产生 抗 药 性 , 以 及 农药 造成 严重 的 环境 污染 和 生态 平衡 的 
严重 失调 又 使 农药 的 大 规模 使 用 有 其 局 限 性 。 因 此 ,深入 阐明 植物 对 病原 物 的 搞 性 机 制 以 及 培育 新 
型 抗 病 作物 .研制 高 效 低 毒 或 无 毒 农药 等 具有 重要 的 理论 和 实践 意义 。 


一 、 植物 病害 和 植物 抗 病 性 的 概念 
(一 ) 植物 的 病害 


植物 病害 是 指 植物 受到 病原 物 (包括 真菌 .细菌 和 病毒 ) 的 侵 染 并 使 其 生长 发 育 受 到 抑制 的 现象 。 
病原 物 对 寄生 植物 的 侵 染 不 同 于 一 般 的 物理 和 化 学 逆境 ,是 一 个 主动 的 过 程 , 它 可 以 通过 本 身 所 分 小 
的 酶 .毒素 等 来 达到 侵 染 的 目的 ,也 可 以 通过 直接 进入 植物 体内 并 在 植物 体内 大 量 繁 殖 而 对 植物 造成 
伤害 。 病 原 物 分 泌 的 果 胶 酯 酶 . 果 胶 酶 .角质 酶 和 纤维 酶 等 对 寄主 植物 细胞 璧 进行 水 解 ,造成 细胞 的 
渗透 胁 近 ,致使 原生 质 体 破 裂 而 死亡 。 病 原 物产 生 的 毒素 (包括 寄主 专 一 性 毒素 和 非 专 一 性 毒素 ?可 
以 破坏 寄主 细胞 的 结构 .干扰 寄主 正常 生理 活动 以 致 杀 死 寄主 植物 细胞 .病原 物 对 寄主 的 侵 染 能 力 
与 植物 对 病原 物 侵 染 的 抵抗 能 力 是 病原 物 与 寄主 植物 沙 同 进化 Ccoevolution) 的 结果 ， 


(二 ) 植物 抗 病 性 的 概念 
植物 的 抗 病 性 是 指 植物 与 病原 物 之 间 相互 关系 中 寄主 植物 抵抗 病原 物 侵 染 的 性 能 。 这 是 植物 的 
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一 种 属性 ,在 传统 的 植物 病理 学 上 把 植物 对 病原 物 侵 染 的 反应 分 为 感 病 , 而 病 . 抗 病 和 免疫 四 种 类 型 。 
但 这 种 区 分 不 是 绝对 的 ,往往 同一 植物 对 某 种 病原 物 可 以 认为 是 抗 病 的 ,而 对 男 一 各 病原 物 则 可 被 视 
作 是 感 病 的 ,这 决定 于 植物 对 病原 物 的 亲 和 人 性 程度 ,对 病原 物 不 亲 利 的 植物 品种 是 属于 免疫 和 抗 病 
的 ,而 亲 和 的 则 是 感 病 的 。 从 植物 生理 学 观点 看 ,植物 的 抗 病 性 是 植株 在 形态 结构 和 生理 生化 等 方向 
综合 的 时 间 上 和 空间 上 表现 的 结果 , 它 是 建立 在 一 系列 物质 代谢 的 基础 上 ,依赖 与 抗 病 性 有 关 的 基因 
表述 . 抗 病 调控 物质 的 产生 来 实现 的 。 近 年 来 通过 大 量 的 研究 表明 ,植物 的 抗 病 性 强 弱 是 由 体内 抗 病 
基因 的 存在 和 这 些 基 因 的 表达 速度 .程度 以 及 基因 表达 所 产生 的 抗 病 物质 的 量 所 决定 的 。 基因 表达 
快 ,产物 活性 强 的 植株 抗 病 性 就 晶 , 反 之 则 弱 ， 某 些 诱导 因子 下 以 调控 植物 抗 病 基 因 的 表达 ,提高 搞 














(三 ) 植物 对 病原 物 侵 染 的 生理 及 应 


病原 物 侵 染 对 植物 体内 生理 生化 过 程 的 影响 表现 在 多 个 方面 。 
1. 细胞 和 组 织 先 性 变化 

病原 物 的 侵 染 通过 分 小 细胞 水 解 酶 和 毒素 使 细胞 透 性 发 生变 化 ,表现 为 组 织 或 膜 的 电阻 下 降 、 胞 
内 物质 渗 漏 增加 , 叶 组 织 萎 蘑 等 。 
2， 对 光合 作用 的 影响 

病原 牺 侵 染 后 普遍 使 寄主 权 物 光合 作用 速率 降低 ,其 机 理 可 能 是 病 藉 物 侵 染 降低 叶绿体 光 还 原 
活性 ,影响 非 循 环 光合 电子 传递 ,以 及 使 Rubisco 活性 下 降 。 
3. 呼吸 代谢 发 生变 化 

寄主 植物 的 呼吸 代谢 在 病原 物 侵 染 后 发 生 显著 的 变化 ,主要 表现 为 呼吸 速率 增加 ,呼吸 氧化 途径 
发 生 转 换 , 磷 酸 成 糖 途径 明显 加 强 。 


4， 植 物 激素 的 变化 
抗 病 性 组 织 在 受 病原 侵 染 后 生长 素 积 时, 生长 素 与 体内 鱼 结 人 台 可 诱导 细胞 壁 可 溶性 果 胶 的 形成 


以 抵抗 病原 物产 生 的 果 胶 酶 的 降解 作用 。 在 感染 病原 物 的 植物 组 织 中 ,常常 观察 到 乙烯 的 大 量 合成 ， 
它 在 调控 植物 体内 柄 类 化 合 物 , 植 保 素 . 富 含 凑 鹏 氨 酸 的 糖 蛋 白 合 成 ,以 及 次 生 代谢 醇 系 和 水 解 酶 类 
活性 增加 中 起 重要 作用 。 





二 、 病 原 与 寄主 的 互 作 


引起 植物 发 生病 害 的 病原 物 有 真菌 ,细菌 .病毒 和 类 病毒 等 儿 类 。 一 种 病原 菌 有 时 又 分 为 许多 变 
种 和 生理 小 种 ,一 株 变种 只 侵 染 一 种 或 几 种 植物 ,一 株 小 种 只 侵 染 某 种 植物 的 一 个 或 几 个 品种 。 这 就 
是 植物 与 病原 物 互 作 的 专 化 性 ,是 -者 在 长 期 共同 进化 中 形成 的 。 病 原 物 如 果 能 成 功 地 侵 染 植物 , 建 
立 起 寄生 关系 ,那么 病原 和 该 寄主 是 亲 和 的 (compatibilityy。 反 之 ,如 果 病 原 不 能 克服 植物 的 抗 病 性 ， 


那么 它们 就 是 不 亲 和 的 (incompatibility)。 
(一 ) 病原 物 的 致 病 作 用 
病毒 一 般 通 过 机 械 控 伤 .昆虫 介 导 进 人 寄主 细胞 ,经 胸 间 连 丝 进 人 周围 细胞 ,再 经 过 维 管束 运往 
寄主 全 身 。 细 菌 一 般 通 过 伤口 .气孔 . 皮 孔 等 进入 寄 主 细胞 间 附和 导管 。 真 荫 能 通过 机 械 压力 直接 插 
人 寄主 表皮 细胞 ,或 通过 伤口 .气孔 等 进 人 寄主 细胞 间隙 和 导管 。 病 原 物 对 植物 造成 侵害 的 方式 主要 


包括 下 属 几 类 。 
中 产生 破坏 寄主 细胞 的 酶 类 。 病 原 物产 生 各 种 水 解 酶 类 ,如 角质 酶 . 果 胶 能 ,纤维 素 酶 , 半 纤 维 素 


酶 .更 脂 酶 和 蛋白 酶 等 ,水 解 植物 细胞 的 结构 与 功能 物质 使 细胞 受 损 甚至 死亡 。 
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@ 产生 破坏 寄主 细胞 膜 和 正常 代谢 的 毒素 。 自 病原 物 提 取 毒 素 处 理 健 康 的 植株 ,能 使 寄主 发 生 
褪 绿 , 坏 死 和 装 芒 等 病变 ,与 病原 的 作用 相似 。 

急病 原 物 产生 或 引起 寄主 植物 自身 产生 阻塞 寄主 导管 和 引起 植物 枯 装 的 物质 。 

动产 生 破 坏 寄主 抗 病 物 质 ( 如 植保 素 ) 代 谢 的 酶 ,瓦解 植物 的 抗 病 机 制 。 

Q 利用 寄主 的 蛋 日 与 核酸 合成 系统 来 生产 自身 的 蛋白 和 核酸 。 

名 产生 植物 向 素 , 破 坏 寄 主 激素 平衡 ,造成 植物 的 措 常 生长 (如 农 杆 菌 ) 。 

中 病原 物 将 自己 的 DNA 播 人 寄主 基因 组 , 追 使 寄主 产生 供给 病原 物 的 营养 物质 。 


(二 ) 寄主 的 防卫 反应 


寄主 植物 对 病原 的 侵 染 也 有 一 定 的 抵御 能 力 ,寄主 植物 的 抵抗 机 制 (或 防卫 反应 ) 可 分 为 两 类 。 
一 类 县 受 侵 染 前 已 存在 防止 侵 人 的 物理 障 得 和 抗菌 物质 。 物 理 障碍 如 细胞 壁 的 角质 , 蜡 质 ,木质 素 、 
栓 质 和 特殊 气孔 结构 。 抗 菌 物质 如 植物 凝集 素 以 及 酚 类 .车 类 ,黄酮 类 . 茶 柄 类、 不 饱和 内 酯 类 . 皂 奉 
类 , 生 握 糖 背 类 ,BB 硫 代 葡 糖 背 类 和 含 硫化 合 物 等 小 分 子 物质 。 生 和 氰 糖 芽 类 ,BB 硫 代 葡 糖 车 类 等 在 植物 
受到 病原 的 侵害 时 ,由 相应 的 苹 类 分 解 为 毒性 更 强 的 物质 。 另 一 类 是 因 侵 染 而 诱发 的 主动 防卫 反应 ， 
如 植保 素 的 积累 活性 氧 的 释放 、 生 成 枯 途 的 过 敏 反 应 和 细胞 壁 的 修饰 等 , 
1 细胞 壁 的 修饰 

(1) 富 会 疾 腊 复 酸 的 糖 蛋 自 。 在 20 志 纪 70 年代, 有 人 在 假 挪 威 械 的 培养 细胞 和 正常 组 织 的 细 
胞 壁 中 发 现 一 种 富 含 产 脐 氨 酸 的 糖 蛋 白 (hydroxyproline-rich glycoprotein, HRGP) ,推测 其 可 能 在 细 
胞 璧 伸展 中 起 作用 , 称 之 为 伸展 蛋白 (extensin)。 现 已 证 明 植 物体 内 HRGP 的 含量 增高 可 增强 植物 
对 病原 苹 的 防卫 反应 。 至 今 已 在 病原 物 感染 的 菜豆 大豆 ,黄瓜 ,水 稻 , 小 考 等 植物 中 发 现 HGRP 增 
加 。 作 为 细胞 壁 多 聚 体 ,HRGP 可 强 了 细胞 表面 的 强度 ;作为 细胞 壁 多 聚 阳离子 ,可 调整 壁 的 净 电 荷 ， 
充当 趋向 负电 荷 的 病原 菌 的 “凝集 素 ”。 

《22) 膀 屋 质 有 屏 用 质 (callose) 分 子 是 ED- 哮 师 葡 糖 残 基 以 上 1 ,3- 精 苷 键 连接 在 一 起 所 组 成 的 。 
这 种 多 糖 广泛 分 布 在 高 等 植物 中 ,一 艇 在 官 皮 部 的 第 管 中 找 到 ,在 那里 是 形成 第 板 。 它 在 病原 物 入 侵 
后 可 在 细胞 壁 积 篆 ,造成 壁 的 加 厚 或 形成 乳头 状 小 突起 , 它 有 围绕 在 感染 部 位 具有 阻碍 病原 物 扩散 的 作 
用 ,用 毛 地 黄 虑 苷 处 理 可 以 人 为 引起 腾 胜 质 在 大 豆 中 形成 ,处 理 后 植株 对 感染 性 真菌 的 敏感 性 下 降 
了 。 
2. 植保 罕 

植保 素 CPphytoalexin) 是 植物 受 侵 染 后 而 产生 的 一 类 低 分 子 质量 的 抗 病原 物 的 次 生 代谢 物 。 其 产 
生 的 速度 和 积累 的 量 与 植物 抗 病 性 有 关 。 有 人 从 豌豆 未 成 熟 的 菜 中 首先 分 离 鉴 定 了 第 一 种 植保 
素 - 一 一 藤 豆 素 (pisatin) 。 至 今 已 发 现 300 多 种 植保 素 , 从 化 学 结构 上 大 致 分 为 简单 酚 类 (simple phe- 
nolic) ,类 黄酮 类 (flavonoid) 、 蜡 黄酮 类 (isoflavonoid) 、 世 类 {terpene) 、 基 类 (stileben) 和 侣 乙烯 (poly- 
acetylene) 六 类 。 植 保 素 的 积累 有 以 下 几 个 特点 。 中 抗 病 植 株 和 感 病 植 栋 同 样 可 以 积累 植保 素 。 但 
抗 病 植株 形成 的 速度 快 ,在 感 病 初期 就 达到 高 峰 。 而 在 感 病 植 株 中 植保 素 积累 很 慢 , 病原 物 在 植物 体 
内 生长 几 天 后 植保 率 才 达 到 较 高 的 浓度 。 句 植保 素 只 局 限 在 植物 受 侵 染 的 细胞 周转 积累 ,并 不 运输 
到 植物 体 的 其 他 部 位 ,植保 素 集中 在 被 侵 染 的 细胞 周 团 起 化 学 雯 障 作用 。 加 对 植保 素 的 诱导 是 非 专 
一 性 的 , 致 病 和 非 致 病 的 病原 菌 小 种 都 能 诱导 植保 素 的 合成 。 
3 木质 化 作用 

木质 素 是 酚 类 化 合 物 的 窒 合 物 , 其 生物 合成 通过 基 再 烧 类 代谢 途径 。 一 些 寄 主 植 物 细胞 履 在 感 
染病 原 菌 后 会 发 生 木 质 化 作用 (lignification) 一 一 木质 素 含量 增加 ,这 为 阻止 病原 菌 对 寄主 的 侵 染 提 
供 了 有 效 的 保护 圈 。 在 已 研究 过 的 真菌 病害 中 者 可 以 见 到 病原 菌 感染 所 引起 的 木质 化 作用 。 病 毒 感 
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染 植物 后 同样 也 能 诱导 林 质 素 的 增加 , 财 绕 着 坏死 区 域 的 木质 化 作用 是 病毒 颗粒 传播 的 屏障 ,起 到 抑 
制 病毒 扩散 的 作用 。 木 质 化 作用 阻碍 真菌 侵 染 的 机 理 是 :木质 素 增 加 了 细胞 壁 抗 真菌 穿 透 的 能 力 ; 由 
于 病原 菌 不 能 分 泌 分 解 木质 素 的 酶 类 ,木质 化 增强 了 抗 酶 溶解 作用 ;木质 化 限制 了 真 苦 醇和 海 素 从 真 
菌 向 寄主 扩散 ,同时 限制 了 水 和 营养 物质 从 寄主 向 真菌 的 扩散 ,使 病原 菌 得 不 到 足够 的 昔 养 从 而 起 到 
饿 死 病原 菌 的 作用 ;木质 素 的 低 分 子 质量 酚 类 前 体 以 及 多 率 作 用 时 产生 的 游离 起 可 以 钝 化 真 苦 的 膜 、 
酶 和 毒素 。 
4. 过敏 反应 

过 狠 反 应 (hypersensitive response, HR) 的 概念 最 早 是 由 Ward 于 1902 年 提出 ,这 是 植物 抗 病 的 
基本 反应 ,往往 表现 在 植物 被 侵 染 部 位 的 细胞 迅速 坏死 , 产 牛 枯 斑 ,从 而 使 病原 菌 爱 到 通 制 或 被 杀 死 ， 
或 被 封锁 在 枯死 组 织 中 。 尝 主 细胞 的 坏死 是 HR 的 最 大 信息 特征 。 植 物 的 过 敏 反应 是 抗 病 的 一 种 典 
型 表现 ,是 寄主 对 病原 菌 的 高 度 抗 性 反应 ,常用 做 鉴定 寄主 抗 病 的 指标 。 在 不 亲 和 组 合 中 ,这 种 过 敏 
性 坏 琵 不 同 于 一 般 意义 上 的 细胞 死亡 , 它 是 寄主 与 病原 菌 之 间 柑 筷 识 别 , 信 息 传递 .最 终 表 现 为 亲 和 
或 不 亲 利 的 复杂 的 细胞 反应 。 它 需要 消耗 能 量 , 并 且 有 和 蛋白质 的 合成 和 活性 氧 的 释放 等 的 参与 。 有 
人 认为 , 细 胸 过敏 性 坏 古 实际 上 是 一 种 细胞 程序 性 死亡 。 植 物 过 敏 反 应 发 生 后 ,很 多 基因 被 请 导 下 
应 与 植保 素 是 相 联 系 的 ,但 另 一 些 植物 (如 小 麦 ) 的 过 敏 性 反应 是 最 明显 的 抗 性 反应 ,还 从 未 发 现 它们 
能 产生 植保 素 。 
5. 活性 氧 爆发 

活性 氧 爆 发 (oxidative burst) 一 词 来 源 于 哺乳 动物 吞噬 细胞 抵御 外 源 病 原 盆 当时 产生 大 量 的 咱 
性 氧 (AC)。 活 性 氧 指 那些 含有 所 原子 但 具有 比 氨 更 活 小 的 化 学 反应 性 的 氧 的 革 些 代谢 产物 及 其 衍 
生物 。 活 性 氨 包 括 超 氧 阴 离子 (DO ) .过 氧化 氨 (HsOs)》、 羧 自由 基 (OH' ?及 单 线 态 氧 和 全 D:) 等 。 分 子 
氧 (Os 通常 反应 活性 小 ,无 毒害 作用 ,但 它 的 电子 结构 改变 后 ,就 变 得 很 活 展 ,而 且 有 些 活 性 氧 对 生物 
系统 毒 狂 很 大 。 一 般 认为 活性 氧 对 病原 苗 有 直接 的 杀伤 作用 ,另外 它 能 促进 胸壁 的 木质 化 和 和 驳 壁 结 
构 蛋 鼎 的 聚合 ,形成 最 初 的 防卫 屏障 。 它 还 可 以 作为 信号 物质 诱导 植保 素 的 生物 合成 ,这 在 大 豆 、 砚 
辟 、 番 前. 马 铃 昔 和 三 叶 草 等 植物 中 已 观察 到 。 
6 凝集 素 

凝集 素 (lectin) 是 一 类 能 与 多 糖 结合 或 使 细胞 凝集 的 蛋白 ,其 中 多 数 为 糖 蛋 白 。 至 今 已 分 离 得 到 
100 多 种 凝集 素 。 尽 管 各 种 凝集 素 在 化 学 组 成 上 有 所 不 同 , 但 它们 都 具有 某 种 专 一 地 与 糖 基 结 合 的 部 
位 ,从 而 使 其 对 精 基 结合 具有 专 一 性 。 豆 科 植 物 所 产生 的 凝集 素 能 识别 根 病 菌 细胞 壁 中 的 糖 蛋 白 ,并 
由 此 决定 半 科 植物 能 否 与 根 痛 菌 之 间 建 立 共生 关系 。 凝 集 素 在 寄主 植物 与 病原 物 相互 关系 中 的 作用 
表现 在 两 个 方面 :一 是 寄主 凝集 素 对 病原 兰 的 识别 存在 专 一 性 ,这 已 在 多 种 植物 与 病原 物 的 研究 中 得 
到 证 实 。 二 是 凝集 素 具有 外 源 抗体 类 同 的 作用 ,凝集 素 能 抑制 多 种 病原 酶 菌 丝 的 生长 和 了 移 子 的 萌发 。 
7， 荣 丙烷 类 代谢 醇 系 

在 黄酮 植保 素 和 木质 索 的 生物 合成 过 程 中 都 必须 通过 位 丙烷 类 代谢 途径 。 葵 丙 氨 酸 解 氨 酶 
(PAL) .肉桂 酸 -4- 羟 化 酶 (CA4H) 和 4- 香 豆 酸 -GoA 联结 酶 是 茶 再 烷 类 代谢 途径 的 关键 酶 这 三 个 淫 
活性 在 植物 体内 的 变动 存在 着 伴随 性 。Minamiauka 和 Uritani 首先 发 现 植物 感染 病原 菌 后 PAL 活 
性 有 明显 增强 的 现象 ， 以 后 陆续 发 现 多 种 植物 在 受到 不 同 的 病原 菌 感染 后 PAL 活力 均 有 升 高 ,并 且 
与 植物 的 抗 病 性 有 密切 关系 。 这 种 关系 归纳 为 下 列 基 本 悍 点 :中 所 有 植物 感染 病原 菌 后 PAL 活力 升 
高 都 表现 出 有 规律 的 动态 变化 ;@@ 致 病 著 对 PAL 活性 升 高 的 刺激 作用 大 于 非 致 病菌 ,和 仿 抗 病 品系 植 
物 对 病原 亡 感 染 诱导 所 产生 的 PAL 活性 远 比 感 病 品系 为 高 ;四 酶 活性 刺激 作用 在 病原 菌 侵 染 的 周转 


高 于 离 感染 较 远 的 部 位 ;@@ 用 病原 菌 产生 的 毒素 处 理 问 病原菌 接种 感染 一 样 能 刺激 PAL 活性 升 高 ， 
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了 而 且 毒 素 的 作用 显得 更 强烈 ,反应 更 时 ;他 从 真菌 培养 液 和 菌 丝 细胞 台 制 备 的 激发 子 (clicitor) 同样 能 
诱导 PAL 和 4CL 活性 升 高 :全 用 病原 菌 孢子 . 菌 溢 处 理 植物 的 愈 伤 组 织 也 同样 可 以 诱导 PAL 活性 。 
因此 认为 ,全 再 烷 类 代谢 的 酶 系 ,尤其 是 PAL 的 活性 可 以 作为 植物 抗 病 任 的 一 个 生化 指标 。 
8， 过 氢化 物 酶 

巨 知 过 氧化 物 酶 在 由 酚 类 聚合 为 木质 素 的 过 程 中 起 着 重要 作用 ,因此 此 酶 与 植物 抗 病 性 有 着 密 
夸 关 系 。 用 烟草 花 叶 病毒 CTMV ?接种 不 同 抗 性 的 番 茹 品种 后 发 现 , 抗 病 品 种 的 过 氧化 物 酶 活性 增 
强 , 酶 活性 曲线 有 两 个 高 蜂 , 同 工 酶 带 也 比 感 病 品 种 多 一 条 ;而 感 病 品种 酶 活性 只 有 一 个 高 峰 。 对 犁 
粉 病 具 不 同 杭 性 的 小 麦 品种 接种 骨粉 病菌 后 ,发 现 过 氧化 物 酶 活性 与 抗 性 呈正 相关 , 抗 性 品种 同 工 酶 
谱 也 比 感性 品种 多 一 条 酶 带 。 因 此 认为 过 氧化 物 酶 活性 和 同 工 酶 谱 可 以 成 为 鉴定 品种 抗 病人 性 的 有 一 
征 价值 的 生化 指标 。 
9，、 几 了 丁 质 酶 

玫 了 于 质 酶 (chitinase)y 降 解 及 丁 质 ( 聚 N -乙酰 受 基 葡萄 糖 ) ,此 酶 在 育 等 植物 中 普遍 存在 ,但 是 人 
们 至 今 还 未 能 发 现 植物 中 存在 几 丁 质 。 由 子 许多 危害 祠 物 的 病原 物 细 胸壁 的 主要 成 分 之 一 是 几 了 丁 
质 , 因 而 可 以 想像 几 丁 质 酶 在 植物 抗 病 防 卫 反 应 中 应 有 重要 作用 。 抗 性 植物 在 感染 病原 落后 几 丁 质 
酶 的 活性 迅速 增强 。 如 一 种 具有 抗 信 的 烟草 ,在 感染 TMYV 后 产生 过 敏 性 反应 的 同时 , 几 丁 质 酶 活性 
在 叶子 中 增加 了 20 六, 但 在 感性 品种 中 则 观察 不 到 。 几 丁 质 酶 活性 不 仪 可 以 由 病原 物 的 感染 而 增 
强 ,而 且 还 能 被 诱 旱 物 如 乙烯 以 及 一 些 巨 机 物 所 诱导 。 酶 活性 的 诱导 是 与 其 mRNA 的 增加 相伴 隧 
的 ,证 明 此 酶 是 重新 合成 的 。 人 们 已 开始 试图 利用 基因 工程 手段 通过 提高 植物 几 丁 质 酶 的 水 平 从 而 
提高 植物 抗 病 性 的 研究 。 
10. 病 笨 相 关 重 白 

当 一 些 植物 受 病原 物 侵 染 后 , 随 着 症状 的 发 展 , 在 处 理 部 位 或 新 生长 部 位 产生 的 一 种 或 多 种 新 的 
蛋白 ;由 于 它们 在 特定 病理 条 性 下 受 诱 导 产 生 , 故 命名 为 病程 相关 和 蛋白 (pathogenesis-related Protein， 
PR) 。 目前 研究 最 详细 的 是 烟草 中 产生 的 各 种 病程 相关 看 凰 ,它们 有 下 列 特征 :分 子 质 量 较 体 、 在 低 
pH 下 能 被 选择 地 提取 ,具有 抗 蛋 白水 解 酶 作用 的 特性 ,主要 定位 于 细胞 间隙 空间 以 及 在 进化 上 相对 
保守 。 

综 上 所 述 , 从 生理 生化 观点 来 看 ,植物 的 抗 病 性 是 植株 形态 结构 和 防卫 反应 等 各 方面 的 综合 结 
果 。 在 感 病 组 合 中 ,和 院 卫 反应 也 是 表达 的 , 它 也 能 阻碍 病原 菌 的 生长 ,但 是 其 表达 程 宕 不 足以 使 寄主 
表现 抗 病 , 西 此 感 抗 的 差异 不 在 于 他 了 基因 的 有 无 ,而 可 能 取决 于 盘 卫 基因 表达 在 时 间 ,. 空 间 和 强度 


上 的 差异 。 





三 、 植 物 与 病原 互 作 中 的 激发 子 和 抑制 子 
() 激 发 子 

用 病原 苗 接 种 植物 ,能 诱导 植物 防卫 反应 的 表达 。 后 来 发 现 ,用 某 些 菌 的 培养 滤液 处 理 植 物 也 能 
诱导 植物 防卫 反应 的 表达 ,并 纯化 了 其 中 的 活性 成 分 ,由 此 提出 激发 子 (elicitor) 的 概念 。1972 年 
Keen 首次 将 来 源 子 微生物 并 和 微生物 一 样 能 诱导 植物 产生 植保 素 的 物质 定义 为 激发 子 。 后 来 人 们 
将 此 概念 加 以 扩展 ,将 能 诱导 寄主 防卫 反应 的 一 些 生物 来 源 和 非 生物 来 源 的 物质 统称 为 激发 子 。 第 
六 次 国际 植物 组 织 细胞 培养 大 会 规定 激发 子 仅 为 来 自生 物 的 化 合 物 。 其 中 ,来 自 植物 的 分 子 称 为 内 
源 激 发 子 (endogenous elicitor) ,来 自 微 生物 的 分 子 称 为 真 激发 子 (genuine elicitormy 。 随 着 抗 病 性 机 理 
研究 向 分 子 水 平 的 深入 ,大 们 认识 到 ,各 种 生物 因子 对 植物 抗 病 性 的 诱导 ,最 终 都 要 通过 某 种 分 子 , 作 
为 “信号 ?来 启动 植物 体 的 抗 性 机 人 制 。 激 发 子 作 为 引起 植物 防卫 反应 的 一 种 确定 的 生化 信和 号, 在 植物 
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与 病原 的 相互 作用 中 能 快速 高度 专 一 地 诱导 植物 特定 基因 的 表达 。 近 年 来 , 越 来 越 多 的 实验 证 明 激 
发 子 和 防卫 反应 可 作为 研究 植物 信号 识别 及 胞 内 信息 传递 的 良好 实验 体系 。 
1、 激 发 子 的 化 学 性 质 各 种 类 

Cruickshank 等 首次 报道 了 自从 醒 险 菌 (CAMdonitnia fructicota}) 落 毕 体 提取 物 中 的 -种 多 上 肪 能 话 
导 菜 豆 中 积累 菜豆 素 (phaseollin) 。 至 今 ,已 经 从 许多 真菌 细胞壁 .细菌 细胞 膜 碟 寄 主 植物 细胞 问 际 液 
等 组 分 中 分 离 到 了 激发 子 , 它 们 都 能 诱导 植物 的 某 种 战 多 种 防 忆 反应 的 增 焊 。 大 多 数 滞 发 子 是 一 个 
大 分 子 , 其 组 分 主要 为 碳水 化 合 物 . 糖 蛋白 ,蛋白 质 和 脂肪 酸 。 表 19-7 列举 了 几 种 有 代表 性 的 激发 子 。 

虽然 在 许多 植物 与 病原 物 互 作 体系 中 都 分 离 到 了 激发 子 并 鉴定 了 其 成 分 ,但 到 下 前 为 止 , 人 们 只 
对 两 个 激发 子 的 结构 了 解 得 比较 清楚 ,一 是 从 大 雄 疫 锻 胞 壁 中 提 皮 的 多 糖 激发 子 , 另 一 是 从 感染 黄 枝 
抱 菌 的 炙 莉 叶片 细胞 间隙 液 中 提取 的 多 肽 激发 子 。 

表 197 几 种 有 代表 性 的 激发 子 














激发 于 成 分 真菌 寄主 来 源 诱导 防卫 朗 南 
七 际 葵 糖 大 大 疫 匡 靖 (了 Ph ytophthora meguasperma》 大 可 Nw 植保 过 
儿 耳 襄 粮 腐 皮 镰 防 苦 ( Faxariuma solani)} 剖 豆 Mw 植保 罕 : 冰 质 化 
糖 蛋白 菜豆 炭 粮 病 兰 CCotletotrichunm idlemtathiantm) EL Nw 植保 未 
糖 集 Fi 大 雄 疫 天 菌 ( Phyiophthora megasperma】 欧 芹 Mw 植保 素 
和 多肽 彤 商 枝 孢 苦 (Ciadosporiwm 站 Fe 普 若 IWF 植保 喜 
蛋白 质 黑 志 噜 得 阔 CRA ynchospuriunt secatis) 大 过 Mw 过 敏 反 应 
花 千 个 稀 酸 致 病 疫 熏 菌 (Phyrophtora in festians) 马铃薯 My 植保 窒 
环 氧 硬 脂 配 术 柄 锈 舌 (Pucezpii Brianmazmris) 和 丛 物 Uze 过 敏 反应 

注 :Mw: 苦 经 细胞 域 :TWF; 细 胞 癌 腺 被:Ure; 臭 孢 广 。 
2. 激发 于 的 受 体 


被 偿 染 的 植物 细胞 上 与 激发 子 下 作 的 寄主 成 分 称 为 受 体 , 它 起 接受 病原 信号 的 作用 。 一 般 认为 ， 
侣 体 存 在 于 细胞 膜 上 。 利 用 激发 子 对 植物 细胞 膜 的 可 逆 结 合 ,已 证 明 在 水 稻 、 炙 若 和 了 欧 声 细胞 质 膜 上 
存在 相应 的 激发 子 受 体 。Cosio 等 用 配 体 - 受 体 交 联 电泳 找到 了 大 豆 细胞 质 膜 上 诱导 植保 素 的 七 穴 葡 
糖苷 的 受 体 蛋 扯 。 相 对 而 言 , 受 体 是 植物 信号 识别 和 转 导 研究 中 的 薄弱 环节 ,因为 受 体 的 分 离 非常 困 
难 。 目 前 ,还 只 有 厅 才 维多利亚 长 蠕 抱 毒素 CCVictorin c) 的 受 体 已 经 被 分 离 ,是 分 子 质 量 为 100 kDa 
的 量 白 质 ， 植物 中 最 引 人 注 意 的 识别 因子 是 凝集 素 。 凝集 素 是 一 类 糖 蛋 白 或 货 白 , 它 能 够 与 茶 些 糖 
类 专 一 地 结合 ,而 许多 激发 子 本 身 正 是 糖 类 或 糖 蛋白 。 另 外 ,激发 子 的 结合 位 点 也 可 能 直接 位 于 专 -- 
的 核 DNA 序列 上 。 
3. 激发 子 的 专 化 性 

目前 得 到 的 激发 子 大 才 数 为 非 专 化 性 的 , 它 既 能 诱导 抗 病 品种 发 生 防 卫 皮 应 也 能 诱导 感 病 品 种 
发 生 防 卫 反应 。 有 的 激发 子 甚至 没有 种 的 特异 性 . 但 是 有 少数 激发 子 具 小 种 -品种 专 化 性 ,典型 的 是 
从 豆 剂 盘 孢 菌 a 小 种 分 离 到 的 糖 蛋 白 灌 发 子 只 能 诱导 不 亲 和 的 菜豆 品种 合成 植保 素 ; 从 感染 黄 校 孢 
菌 的 炙 茹 叶片 提取 的 IWF 中 舍 有 小 种 -品种 专 化 性 多 肽 粕 发 子 ,而 从 菌 壁 和 培养 液 中 获得 的 油 发 子 
却 无 专 化 性 ,所 以 在 植物 体 中 生长 似乎 是 形成 这 个 小 种 专 化 性 激发 子 所 必需 的 。 随 着 研究 的 不 断 深 
入 ; 叉 发 现 了 一 些 新 的 小 种 专 化 性 激发 子 ,如 带 avrRrsl 无 毒 力 基因 的 黑 麦 嘴 移 菌 CRiynchosporum 
secalis) 的 一 种 含 62 个 和 氨基酸 的 NIP 蛋白 ,就 是 小 种 专 化 性 激发 子 , 它 能 使 带 Rrsi 抗 病 基因 的 大 麦 对 
此 病原 产生 抗 任 。 多 年 来 一 直 以 为 燕麦 维多利亚 长 蜂 枪 毒素 (Yictorin C 是 含 抗 病 基 因 pc-2 的 专 化 


性 毒素 ,但 近年 来 的 研究 证 明 它 实际 上 是 诱导 HR 的 专 化 性 激发 子 。 另 外 , 当 改 用 较 温 和 的 方法 提取 
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激发 子 时 ,有 的 激发 子 显示 小 种 专 化 性 ， 因 此 ,提取 和 分 离 的 方法 可 能 是 一 个 关键 因素 。 有 些 决 定 激 
发 子 专 化 性 的 物质 可 能 会 在 纯化 过 程 中 于 控 。 

总 之 ,激发 子 是 寄主 -病原 菌 互 作 中 诱发 防卫 反应 的 一 类 化 学 因子 ,对 于 启动 寄主 抗 狂 表达 起 闭 
关键 的 作用 。 因 此 对 激发 于 的 研究 ,尤其 是 查 明 它 的 化 学 性 质 .结构 和 作用 方式 等 ,对 于 了 解 寄 主 -~ 病 
原 菌 的 分 子 识 别 , 侵 染 信号 的 转 导 以 及 防卫 基 央 表达 的 调控 等 分 子 机 制 都 有 着 重要 作用 。 


(二 ) 抑 制 子 


在 植物 与 病原 互 作 中 ,除了 能 产生 激发 子 外 ,还 有 抑制 子 (suppressor) 的 存在 。 抑 制 子 是 措 能 抑 
制 或 推迟 寄主 植物 防卫 反应 而 使 病原 微生物 得 以 侵 染 成 功 的 分 子 。 掉 制 子 同 激 发 子 一 样 ,有 的 县 有 
品种 ~ 小 种 专 化 恬 ,有 的 则 无 专 化 性 。 从 来 源 上 也 可 分 为 寄主 来 源 抑制 子 和 真菌 来 源 抑制 子 。 其 成 分 
主要 为 小 分 子 的 多糖 , 精 和 蛋白. 香 白 等 。 大 多 数 模 型 都 假设 激发 子 作 用 的 最 初 靶 点 是 寄主 质 膜 上 的 受 
体 , 然 而 执 制 子 如 和 何 抑制 激发 子 诱导 的 元 内 代谢 变化 却 有 上 多 种 说 法 。 抑 制 子 可 能 有 这 兄 种 作用 方式 ， 
WD 破坏 最 初 的 识别 ,如 干 拢 激发 子 与 受 体 的 结合 ;@ 妨 碍 信号 传导 ,如 蛆 下 第 二 信使 的 形成 ;名 抑 制 基 
因 活 化 ,如 与 调节 看 和 白 互 作 ;@ 挤 制 防卫 反应 中 酶 活性 ,如 抑制 植保 隶 和 木质 素 合 成 的 酶 活性 。 至 今 ， 
对 抑制 子 如 何 干 扰 抗 性 反应 还 不 很 清楚 。 


四 、 病 原 与 寄主 关系 的 遗传 学 分 析 


Flor 在 研究 亚麻 秆 锈 菌 专 化 性 中 提出 “基因 对 基因 ”(generforgene) 学 说 ,初步 说 明了 寄主 与 病 
原 相互 关系 的 泪 传 基础 。 息 认为 : 邵 果 寄主 中 有 一 个 调 敬 抗 病 性 的 基因 ,那么 病原 菌 中 也 有 一 个 相应 
的 基因 调节 对 寄主 的 致 病 性 。 其 中 , 亲 和 和 病原 带 毒性 基因 (zzir), 不 亲 和 病 原 带 无 毒 基因 (avwr) ,不 亲 和 
寄主 带 抗 性 基因 (RD) ,类 和 寄 主 带 感 病 基 因 (3) 。 病 原 无 毒 基因 和 寄主 抗 病 基 因 是 显 性 基因 .病原 毒性 
基因 和 寄主 感 病 基 因 是 隐 性 基因 。 植 物品 种 的 抗 病 基 因 和 与 之 相应 的 病原 物 的 无 毒 基因 结合 时 抗 性 
才 得 以 表达 , 即 azr 基因 和 民 基因 互 作 诱 导 抗 性 的 高 度 表 达 ,而 在 其 他 情况 下 寄主 都 是 感 病 的 。 

现在 一 般 公认 寄主 的 抗 病 基 因 和 防卫 基因 是 两 个 不 同 的 概念 , 抗 病 基 因 直 接 或 间接 产生 对 病原 
无 毒 基 因 产物 的 识别 物质 , 它 决定 寄 主 与 病原 的 亲 和 和 与 不 杂种。 而 防卫 反应 在 寄主 与 病原 识别 后 被 
诱导 表达 ,进而 导致 寄主 在 形态 结构 ,生理 生化 上 发 生 一 系列 变化 ,限制 病原 菌 的 进一步 生长 向 殖 。 
因此 抗 病 基因 产物 是 种 效应 分 子 , 本 身 无 杀菌 作用 ,真正 对 病原 增殖 起 限制 作用 的 是 防卫 基因 的 产 
物 。 所 以 在 植物 抗 病 性 反应 中 包括 两 个 阶段 ,第 .阶段 为 决定 阶段 ,通过 病原 无 毒 基因 产物 和 寄主 抗 
病 基 因 产 物 相 互 识别 ,决定 寄主 抗 病人 性 的 表达 。 第 二 阶段 是 表达 阶段, 苑 防卫 反应 表达 。 如 果 植 物 不 
能 及 时 激活 自身 的 防卫 反应 就 会 感 病 。 


(一 ) 植物 的 抗 病 基因 


分 离 和 克隆 抗 病 基 因 并 加 以 利用 是 研究 植物 与 病原 互 作 的 最 终日 标 。 利 用 转 座 子 标签 技术 分 离 
到 第 一 个 杭 病 基因 ;玉米 抗 圆 兽 病菌 《Cochliobolus carbonum) 小 种 1 的 Hml 基因 。Hmi 编码 依赖 
NADP 的 毒 家 还 原 酶 ,这 个 酶 能 使 一 些 真 菌 小 种 产生 的 毒素 失 活 。 利 用 染色 体 步 移 和 转 座 子 标签 技 
术 已 经 自 包 种 植物 种 分 离 克 峰 了 到 一 - 些 抗 病 (R) 基 因 ( 表 19-8) 。 

由 表 19-8 可 知 , 除 Hmi 基因 编码 毒素 还 原 酶 外 ,其 他 几 个 抗 病 基 因 编 码 的 蛋白 都 似乎 与 网 跑 的 
依 导 转 导 过 程 有 关 。 很 多 抗 病 基 因 编 码 蛋 白 含 有 富 含 亮 氨 酸 的 重复 序列 (LRR) ,这 种 序列 通常 参与 
看 岂 与 蛋白 之 间 的 相互 必用。 有 的 抗 病 基因 本 身 编码 蛋白 激酶 ,如 番茄 的 Pio 基因 编码 类 仇 丝 所 酸 / 
苏 氨 酸 激 了 酶 的 蛋白 质 ,我 们 知道 磷酸 化 和 去 磷酸 化 是 生物 体 调节 蛋白质 活性 的 一 种 很 重要 的 方式 ,和 蛋 
白 激酶 通过 调节 蛋 握 的 磷酸 化 状态 进行 信号 的 传递 ,所 以 Pto 的 蛋白 激酶 结构 就 暗示 着 它 在 信和 号 转 
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导 中 起 作用 。 

根据 "基因 对 基因 ?学 说 , 抗 病 基 因 产 物 应 具有 爱 体 的 性 质 ,但 只 有 少数 抗 病 基 因 如 Xa21 和 几 个 
cf 基因 的 产物 含有 跨 膜 序列 ,可 能 是 膜 上 受 体 。 其 余 的 都 是 胞 内 蛋白 (如 烟草 的 N, 拟 南 苏 的 RPS2、 
RPMI .RPP5 和 亚麻 的 L6) 和 质 膜 内 侧 蛋 月 (如 番 曹 的 Pto)。 根 据 这 些 抗 病 基因 产物 在 细胞 的 定位 
及 结构 特性 推测 ,它们 可 能 作为 激发 子 的 膜 受 体 或 胞 内 受 体 ,诱导 防御 反应 的 下 游 事件 ,或 者 与 其 他 
成 员 协 同 进行 调节 作用 , 即 抗 病 信 号 转 导 中 起 重要 作用 。 但是, 这些 杭 病 基因 产物 十 不 是 信号 转 导 组 
分 还 没有 直接 的 证 据 , 尚 待 实验 证 明 。 另 外 ,从 表 19-8 中 还 可 以 看 出 ,虽然 不 同 植物 的 及 基因 分 别 对 
多 种 病原 物 有 专 化 性 ,但 不 同 的 尺 基因 却 常 编码 结构 相似 的 蛋白 ,这 种 相似 性 上 暗示 着 ,植物 在 诱发 防 
了 反应 时 可 能 遵循 一 个 高 度 保 守 的 机 制 。 


囊 19-8 已 克隆 的 植物 抗 病 基 因 











抗 病 基因 ”植物 病原 菌 对 应 无 毒 基 因 编码 蛋白 结 构 

Hml 玉米 旋 防 腔 煤 每 菌 fCochiiopolas carbonmm】 无 寿 吉 还 原 酶 

Pio 番茄 丁香 准 单 胸 菌 (Psewdomonas syringae ) avrPto 蛋白 激酶 

Xe3] 水 称 妓 油 菜 黄 单 胞 苦 (Xanthomonas cam pestris) 来 世 LRR, 蛋 由 激酶 

RP 拟 南 并 丁 桂 假 单 胞 菌 (Psewdomonas syringae ) gurRp LRR,NBS, LZ 

RPM 拟 南 并 丁香 候 单 胞 苦 ( Pseuelornonas syringae ) avrR pml LRR,NBS, LZ 
uurB 

Prf 车 茄 丁 和 在 假 单 胞 竟 tPsewdormonas syringae ) PE LRR,NHS,LZz 

N 烟草 烟草 花 叶 病毒 (Tobacco mosaic virus) 未 知 LRR,NBS 

16 亚麻 亚麻 桶 锋 苦 (Metampsors ai 未 知 LRR, NES 

Cg 恤 前 暗 黄 枝 和 念 蔚 CCladosporzam. fudvam) ard LRR 

CA 番茄 障 黄 枝 移 苦 CCladosporram fulwum) QU LRR 


注 及 . 亮 氮 酸 重复 序列 ;NBS; 核 虞 柄 结合 位 点 ;LZ, 亮 氮 酸 拉链 ;LRR: 窗 食 亮 氮 酸 重复 序列 。 


(二 ) 植物 的 防卫 基因 


防卫 基因 对 信和 号 的 市 激 反 应 非常 迅速 , 当 用 激发 子 处 理 菜豆 基 浮 细胞 2~5 分 钟 后 ,与 植保 案 合 
成 有 关 的 酶 及 几 丁 项 酶 的 基因 就 表达 了 。 表 现 为 mRNA 食量 升 高 ,模板 活性 增强 ,翻译 速度 加 快 。 
各 种 防卫 基因 表达 具有 组 织 . 器 官 和 细胞 类 型 特异 性 及 时 间 上 的 先后 差异 ,例如 用 激发 子 处 理 菜豆 县 
浮 细 胞 ,最 先 表 达 的 是 植保 素 合成 有 关 酶 的 基因 ,其 后 古 水 解 酶 和 PR 基因 ,再 后 是 木质 素 `.HRGP 和 
GRP 等 基因 。 

利用 差 示 杂 交 法 ,已 克隆 到 一 些 与 植保 素 . 木 质 素 合成 相关 的 酶 的 基因 ,还 有 许多 PR 基因 、 
GRGP 及 GRP 基因 、 乙 烯 及 酚 类 物质 合成 酶 的 基因 , 病 点 物 得 抑制 基因 ,以 及 一 些 功能 未 知 但 与 防卫 
反应 有 关 的 cDNA 克隆 研究 发 现 ,许多 防卫 基因 都 是 诱导 表达 的 , 旦 多 以 基因 家 族 出 现 , 即 有 多 个 


拷贝 。 
(三 ) 病原 的 无 毒 基 因 


第 一 个 病原 无 毒 (avr) 基 因 于 10 年 前 就 已 经 被 克隆 ,目前 已 有 很 多 evr 基因 被 克隆 。 大 多 数 car 
基因 的 核 苷 酸 序列 和 推测 的 氨基 酸 序列 很 少 能 提示 功能 上 的 信息 但 也 有 少数 xzr 基因 表明 其 编码 
的 蛋白 能 直接 作为 诱导 防卫 反应 的 配 基 ,如 aarPto.aerB 和 awBs3 基因 。 人 们 对 两 类 无 毒 基因 和 蛋白 
进行 了 广泛 的 研究 ,一 个 是 TMYV 的 衣 这 蛋白, 它 作为 特异 性 激发 子 , 诱 导 带 相应 N 抗 病 基因 的 烟草 
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品种 起 过 籁 性 反应 。 但 目前 TMY 衣 壳 重 白 还 没有 找到 相应 的 受 体 。 另 一 个 是 aw9 ,因为 aw9 基因 
的 产物 是 个 28 个 氨基 酸 的 多 由 , 它 作为 一 个 特异 的 激发 子 诱导 带 cf-9 的 番茄 抗 病 , 而 且 已 经 分 离 到 
了 激发 子 相 应 的 及 基因 c 记 9。 

avr 基因 也 可 以 间接 产生 专 化 性 激发 子 , 如 表达 avrD 的 番茄 病原菌 能 产生 一 系列 化 学 结构 相似 
的 低 分 子 量 的 有 机 化 合 物 (syringolide) ,它们 作为 激发 子 起 作用 。 很 显然 ,earD 不 编码 这 些 非 蛋白 成 
分 的 激发 子 。 但 它 可 能 编码 一 种 参与 这 些 激发 子 合成 的 酶 。 对 子 所 有 基因 对 基因 体系 的 癸 究 ,未 来 
一 个 很 重要 的 目标 是 研究 和 阐明 小 种 专 化 性 激发 子 和 其 受 体 的 物 现 互 作 。 

基因 对 基因 学 说 是 为 了 突出 avr 基因 和 基因 的 特异 互 作 , 但 这 并 不 意 昧 着 只 有 一 个 R 基因 和 
一 个 特定 的 eer 基因 互 作 。 例 如 Pto 和 Prf 基因 分 别 编码 不 同 的 成 分 ,但 它们 识别 同一 avr 基因 型 。 
另 一 个 概念 上 的 不 同 是 c 广 2 基因 座 上 有 两 个 不 同 的 基因 ,在 这 种 情况 下 两 个 不 同 的 及 基因 行使 相同 
的 功能 。 一 个 及 基因 也 可 以 同时 和 几 个 arr 基因 互 作 。 


五 、 植物 的 诱导 抗 病 性 


植物 对 病原 物 的 抗 性 可 以 通过 诱导 产生 。 利 用 生物 的 或 者 物理 化 学 的 因子 处 理 植 株 , 改变 植物 
对 病害 的 反应 ,使 植物 对 某 一 病害 或 某 些 病害 由 原来 的 感 病 转变 为 抗 病 的 现象 称 为 诱导 抗 病 性 。 真 
菌 .网 菌 、. 病 毒 等 都 可 作为 诱导 因子 。 乙 烯 .水 杨 了 酸 . 脂 多 精 以 及 从 真菌 缁 胞 中 提 本 的 诱导 物 也 可 作为 
诱导 因子 。 早 在 1901 年 ,Beaurerie 用 加 热 方法 得 到 灰 霉 菌 的 弱 菌 株 来 保护 秋 海 党 不 受 毒 力 菌 系 的 侵 
染 。Brown 用 冠 疗 病 菌 接种 菊花 后 ,再 用 活 的 同样 冠 首 病菌 接种 ,就 不 发 病 。 许 多 实验 都 说 明 植 物 有 
获得 诱导 性 抗 病 性 的 现象 。 目 前 已 在 烟草 .黄瓜 西瓜. 马 铃 匣 .小 才 、 革 果 .哈密瓜 等 多 种 植物 中 获得 
诱导 抗 病 性 。 

植物 的 诱导 抗 病 性 不 是 租 间 产生 的 ,如 果 诱 导 处 理 之 后 立即 进行 激发 接种 ,植物 就 不 会 产生 人 免疫 
作用 。 一 般 用 真菌 或 细菌 诱 导 接种 ,需要 72~96 小 时 后 才 出 现 免 疫 反应 ,用 病毒 进行 诱导 处 理 也 要 
经 过 48 一 72 小 时 才 开始 抗 性 表达 ,以 后 作用 逐 闭 增 强 ,通常 到 第 7 天 达到 最 大 效果 。 

诱导 的 杭 病 性 具有 系统 性 和 持续 性 。 免 疫 反 应 可 以 从 处 理 部 位 扩散 到 周身 ,并 能 维持 较 长 时 间 。 
例如 黄瓜 用 TMV 和 后 惠 租 孢 菌 处 理 第 一 片 真 叶 ,2~3 周 后 再 进行 一 次 强化 接种 ,可 使 黄瓜 在 整个 生 
长 期 内 对 压 类 炭 冶 病 . 瓜 枝 榴 和 假 半 隐 菌 获得 整体 免疫 。 另 外 ,诱导 产生 的 抗 病 性 可 以 通过 嫁接 从 三 
木 传导 到 接穗 。 

不 同 的 诱导 因子 都 能 诱导 对 同一 病害 的 抗 性 , 同一 诱导 因子 也 可 以 诱导 出 对 数 种 病害 的 抗 性 。 
当然 ,各 种 诱导 因子 的 诱导 效应 是 有 差别 的 ,同一 诱导 因子 对 不 同 的 病害 抗 性 的 诱导 上 也 有 差别 。 

对 植物 的 诱导 抗 病 件 机 理 的 研究 表明 ,植物 经 诱导 后 体内 一 些 同 抗 病 有 关 的 物质 表达 增强 了 。 
如 免疫 植株 中 的 过 氧化 物 酶 活性 比 非 免疫 的 增加 3 售 , 几 丁 质 酶 活性 增强 ,另外 还 有 木质 化 作用 加 
速 .PR 蛋白 产生 ,一 些 对 病原 物 有 寡 的 物质 在 体内 迅速 各 成 和 积累 等 。 这 些 都 说 明 免 疫 诱导 快速 启 
动 了 同 杭 病 有 关 的 基因 ,增强 了 这 些 基因 的 表达 速度 和 强度 ,因而 增加 基因 表达 所 形成 的 物质 ,从 而 
使 植物 表现 出 抗 病 性 或 免疫 性 。 


第 七 节 环境 污染 对 植物 的 影响 


随 着 经 济 的 飞速 发 展 ,环境 污染 问题 也 变 得 越 来 越 严重 。 就 污染 的 因素 来 说 ,可 分 为 大 气 污染 、 
水 体 污染 和 土壤 污染 。 其 中 对 植物 危害 最 大 、 人 们 研究 最 多 的 是 大 气 污染 。 
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一 、 大 气 污 染 
(一 ) 大 气 污 染 对 植物 的 伤害 

由 于 人 类 活动 或 自然 灾害 ,大 气 中 的 成 分 或 某 些 成 分 的 含量 会 发 生变 化 。 当 这 种 大 气 成 分 或 革 
此 成 分 的 含量 恋 化 对 人 类 健康 和 和 动 植物 生长 构成 危害 时 , 即 形成 所 谓 “ 大 气 污 染 ”。 造 成 大 气 污染 的 
因素 很 多 ,主要 有 硫化 物 、 所 化物. 粉 全 和 光化学 烟雾 等 的 增加 。 植 物 叶 片 是 植物 与 周围 大 气 进 行 气 
体 交 换 最 活 医 的 部 分 ,有 害 气体 通过 气孔 进入 叶片 ,如 果 积累 浓度 超过 了 植物 敏感 闪 值 ,就 会 造成 对 
植物 的 伤害 。 大 气 污染 对 植物 的 危害 不 仅 与 有 害 气体 的 种 类 ,浓度 和 持续 时 间 有 关 , 而 且 同 植物 的 种 
类 ,发 育 阶段 .生长 状况 及 其 他 环境 条 件 有 关 。 植 物 受 大 气 污染 的 伤害 按 程 度 可 分 为 二 类 :急性 危害 、 
慢性 危害 和 和 隐 性 危害 。 急 性 危害 是 指 植物 在 短期 内 接触 高 浓度 的 污染 物 所 造成 的 危害 ,如 叶片 出 现 
伤 斑 . 枯 蓉 .脱落 ,甚至 植株 死亡 。 慢 性 危害 是 指 低 浓度 的 污染 物 在 长 时 间作 用 下 造成 的 危害 .如 叶片 
发 黄 到 缺 绿 变 白 、. 生 长 发 育 受 影响 。 隐 人 性 危害 是 指 植物 外 表 生 长 发 育 正 常 ,无 肉眼 可 见 症 状 , 只 造成 
生理 障碍 ,产量 下 降 。 另 外 ,大 气 污染 不 仅 会 给 植物 造成 直接 的 伤害 ,而且 杆 物 还 会 因 生长 发 育 不 康 ， 
抗 着 性 减弱 ,产生 一 些 间 接 影 响 ,如 易 受 病 虫 的 侵 父 等 。 
1。SO; 对 植物 的 伤害 

硫 是 植物 必需 的 矿质 元 素 之 一 ,植物 所 需要 的 硫 90% 来 自 大 气 中 .因此 一 定 浓度 的 SO: 对 植物 
是 有 利 的 。 但 如 果 大 气 中 的 售 破 量 超过 了 植物 的 需要 , 硫 就 会 在 植物 体内 积累 ,达到 一 定 浓度 时 ,就 
会 给 植物 造成 伤害 。SO; 是 我 国 目前 主 和 的 大 气 扰 染 物 之 一 ,对 植物 的 危害 比较 严重 。 如 果 SOs 被 
氧化 为 SO; , 遇 雨 即 可 形成 "酸雨 ”。 

高 浓度 的 SO, 对 植物 会 产生 急性 危害 。SO, 侵 人 植物 体 后 ,首先 从 气孔 周围 的 细胞 扩散 到 叶肉 
海绵 组 组, 再 到 顶 栏 组 织 ,破坏 细胞 的 叶绿体 ， 使 叶脉 之 同 以 及 时 的 边缘 变 成 百色 ,使 组 织 脱 水 ,时 组 
织 死 廊 ，SOs 浓度 较 低 时 ,植物 受害 部 位 的 细胞 失去 绿色 ,逐渐 变 为 浅 褐色 或 白色 。SO: 对 植物 伤害 
的 典型 特征 是 坏死 斑 与 健康 组 织 间 的 界限 十 分 明显 。 

SO, 是 一 种 还 原 人 性 很 强 的 酸性 气体 ,进入 植物 组 织 后 可 变 成 日 :SO; , 它 进一步 解 离 为 重 炎 硫酸 离 
子 (HSO， ) 和 亚 硫 酸 根 离子 (SO ), 同 时 产生 H+ ,最 后 慢 慢 被 氧化 为 毒性 较 小 的 SO,”。SOs 对 
植物 造成 伤害 的 原因 可 能 到 :外因 H" 使 细胞 pH 降低 而 引起 直接 伤害 ,日 的 直接 作用 是 降低 细胞 的 
pH 对 植物 组 织 竺 液 pH 与 SO; 杭 性 的 关系 的 研究 表明 , 凡 组 织 计 液 pH 较 低 的 植物 更 容易 受 SO 
伤害 ,接近 中 性 或 偶 大 者 则 抗 性 较 强 ,@HSO,- 和 SOs2 可 对 植物 造成 直接 或 间接 前 伤害 , 主要 是 对 
植物 的 光合 器 官 造 成 破坏 ,如 抑制 碳 同 化 系统 的 酶 类 、 分 解 叶绿素 和 使 膜 脂 过 氧化 等 ,从 而 影响 光合 
作用 。 

2， 氟 化 物 对 植物 的 伤害 

大 气 氧 污染 的 主要 来 源 是 炼 馈 厂 和 磷肥 厂 。 在 造成 大 气 污染 的 气 化 物 中 ,排放 量 最 大 、 毒 性 最 强 
的 是 HF, 当 其 浓度 为 1 一 5 ppb《 上 亿 分 之 一 ) 时 , 较 长 时 间 的 接触 即 能 使 植物 受害 。 植 物 受 氰 化物 危 
害 时 ,时 尖 和 叶 缘 出 现 红 棕 色 至 黄 褐色 的 坏死 得 ,受害 组 织 与 正常 组 织 之 间 形 成 一 条 量 色 的 带 。 幼 
叶 . 幼 芽 最 易 受 氟 化 物 的 危害 。HF 从 气孔 进入 时 片 组 织 ,然后 通过 导管 向 叶 尖 .时 缘 移动 , 它 容易 在 
叶片 积累 , 面 航 少 向 其 他 器 官 转运 。 氟 引起 植物 伤害 的 机 理 可 能 有 :中 氯 是 植物 体内 的 一 些 酶 ( 烯 醇 
化 酶 . 政 珀 酸 脱 氢 酶 等 ) 的 抑制 剂 ! 四 氟 可 能 与 Caz+ .Mg 等 结合 成 难 溶性 的 化 合 物 ,从 而 影响 某 些 酶 
的 活性 ; 国 氛 也 可 使 叶绿素 合成 受阻 ,破坏 叶绿素 的 结构 。 

3. 光化学 烟 雳 对 植物 的 伤害 
五 油 化 工 企业 产生 的 废气 和 汽车 尾气 是 以 一 氧化 所 和 烯烃 类 为 主 的 混合 气体 。 这 些 物质 比重 较 


* 4471 ， 



































轻 而 易 上 升 至 高 空 ,在 阳光 的 紫外 线 作 用 下 发 生 各 种 化 学 反应 ,形成 O;、NO; 、 醛 类 和 硝酸 过 氧化 乙酰 
等 有 害 气体 物质 ,再 与 大 气 中 的 硫酸 液 滴 、 硝 酸 液 滴 接 触 成 为 淡 蓝 色 的 烟 黎 。 由 于 这 种 烟 艾 是 通过 光 
化 学 作用 形成 的 ,因此 称 为 光化学 烟雾 

1) 臭氧 。” O 〇 s 是 光化学 烟雾 中 的 主要 成 分 ,氧化 能 力 极 强 。 对 氧 敏 感 的 植物 如 菠菜, 重 豆 利 烟 
草 等 , 当 暴露 在 O; 浓度 为 0. 5 ppb 的 环境 中 时 ,只 要 4 小 时 就 会 出 现 伤害 。Os 和 伤害 的 典型 症状 是 在 
叶 面 上 出 现 密 集 .细小 的 斑点 ,有 的 植物 上 表皮 出 现 褐色 . 红 或 紫色 ,严重 前 大 面积 出 现 失 绿 瘟 块 。O 〇 
对 植物 的 影响 是 极其 复杂 的 ,其 作用 机 理 目 前 还 不 很 清楚 。 主 要 可 能 是 ;中 破坏 质 膜 , 〇 ; 能 氧化 膜 中 
的 不 饱和 脂肪 酸 和 蛋白质 ,从 面 使 膜 的 结构 破坏 ;人 Os 可 使 植物 体 的 防御 酶 系 失 活 ,0Os 不 是 自由 基 ， 
但 能 与 Cs 作用 生成 自由 基 , 使 活性 氧 防御 体系 的 一 些 酶 失 活 或 活性 下 降 ;@@ Di 还 可 以 把 一 SH 氧 
化 ,从 而 胡 坏 以 --SH 为 活性 基 团 的 酶 类 (如 多 种 脱 氢 酶 ) ,影响 细 胞 内 的 代谢 活动 ;四 DO 还 能 搜 制 光 
合作 用 , 随 O: 浓度 增加 ,光合 作用 呈 直 线 下 托 。 

(2 二 氧化 氨 (NOs) NO;: 对 植物 的 影响 与 SO;、O;、HF 等 有 所 不 同 , 低 浓 度 的 NO; 不 会 引起 
植物 伤害 ,高 浓度 NO: 才 会 造成 急性 伤害 。 另 外 在 黑暗 中 或 弱 光 下 接触 NOs 比 在 光照 下 接触 NO: 
更 容易 产生 伤害 。NO: 引起 植物 的 初始 症状 是 在 叶片 上 形成 水 渍 斑 , 在 暗中 这 种 伤 王 仍 为 绿色 ,只 有 
见 光 后 , 才 会 失 绿 ,褪色 而 坏死 。 绿 色 植 物 中 存在 硝酸 还 原 酶 和 亚 硝 酸 还 原 酶 ,在 光照 下 ,它们 从 光合 
作用 中 取得 还 原 力 , 使 进入 植物 的 NO 还 速 还 原 , 所 以 光 下 植物 能 认识 一 定 清 度 的 NOs 面 不 出 现 伤 
害 钙 状 。 在 光照 下 , 亚 硝酸 还 原 酶 活性 不 受 NO: 的 影响 ,形成 的 NO 可 以 不 断 得 到 代谢 。 但 在 暗 
中 , 亚 硝酸 还 原 酶 不 起 作用 或 作用 很 小 ,由 于 它 转化 NO， 的 能 力 跟 不 上 NO， 的 形成 速度 ,导致 NO 
在 体内 的 积累 ,形成 伤害 。 

(37 硝酸 过 务 化 乙酰 硝酸 过 氧化 乙酰 有 剧 毒 ,在 空气 中 银 度 只 要 在 20 ppm 以 上 时 就 会 伤害 
植物 。 症 状 是 ,初期 叶 背 旦 银灰 色 或 古 锅 斑 点 ,好 像 被 上 釉 一 样 ,随后 叶 背 变 镇 ,扭曲 , 呈 半 透明 状 。 
更 严重 时 ,叶片 两 面 都 坏死 。 硝 酸 过 氧化 乙 浅 能 捉 制 植物 的 光合 作用 ,影响 磷酸 成 糖 代 谢 途 径 \ 以 及 
影响 植物 细胞 整 的 合成 。 


(二 ) 植物 对 大 气 污染 的 抵抗 


植物 对 大 气 污染 的 抗 性 分 为 三 类 ,有 翌 芯 性 (avoidance) .忍耐 性 (tolerance? 和 适应 人 性 (adaptation) 。 
屏蔽 性 是 使 污染 物 不 进入 或 少 进 和 组织 .细胞 ,这 与 叶 并 形态 结构 .气孔 控制 能 力 有 关 ; 忍 耐性 是 指 污 
染 物 进入 细胞 内 ,由 于 一 系列 生理 生化 特性 而 限制 其 毒性 或 少 受 其 毒害 ,还 可 通过 代谢 解毒 机 制 进行 
防御 ;适应 性 是 指 牛 长 在 污染 区 的 植物 ,在 一 定 的 大 气 污染 浓度 阔 值 下 ,伤害 不 再 继续 增加 ,产生 一 种 
抗 污染 的 适应 机 制 。 
1， 屏 项 性 

有 的 植物 其 形态 结构 有 利于 阻挡 污染 气体 进入 叶 内 ,例如 叶片 角质 屋 厚 ,表皮 细胞 小 而 致密 , 细 
胞 壁 木 栓 化 等 。 植 物 还 能 够 通过 调节 气孔 和 运动 的 方式 来 阻碍 污染 气体 的 进 人 人。 例如 有 的 植物 疯 到 污 
染 气体 时 ,气孔 孔径 变 小 ,其 至 关闭 ,使 有 害 气体 难以 进入。 近年 来 的 研究 表明 ,内 源 激 素 脱落 酸 
(ABA) 对 气 妮 调控 起 着 重要 作用 。 用 ABA 溶液 涂 布 叶片 ,4 小 时 内 气孔 开 度 明显 缩小 ,再 暴露 在 污 
染 空气 中 ,受害 明显 减轻, 进一步 试验 发 现 叶 片 中 ABA 会 量 高 的 植物 的 气孔 对 大 气 污染 反应 灵敏 ,如 
花生 、 番 若 的 某 些 品种 ,暴露 在 0. 5ppm 上 中 气孔 迅速 关闭 ,表现 出 较 强 的 抗 性 。 而 莫 卜 等 植株 中 的 
ABA 含量 相对 较 低 ,楼 经 较 长 时 间 气 孔 才 慢 慢 关闭 ,容易 受害 。 
2， 届 耐 性 

尽管 植物 通过 气孔 调节 能 防止 部 分 有 害 气体 侵 人 ,但 气孔 不 可 能 完全 闭合 ,所 以 一 部 分 有 害 气 体 
扔 能 进入 植物 体内 。 有 些 植 物 可 通过 体内 的 代谢 系统 来 减轻 大 气 污染 带 来 的 危害 ,如 硝酸 、 亚 硝酸 还 
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原本 使 NO, .NO。 转化 为 NHs 而 参与 氨基 酸 的 合成 ; 亚 硫 酸 氧 化 县 系统 可 使 50,” ,HSO， 转 成 
毒性 较 小 的 SO ,一 部 分 用 于 胱 氨 酸 的 合成 ,一 部 分 还 原 成 HzS 而 被 释放 到 大 气 中 去 。 另 外 植物 体 
内 还 存在 一 些 清除 活性 所 的 物质 ,如 SOD、 过 氧化 物 酶 . 铁 氧 还 蛋白 ,抗坏血酸 和 还 原型 谷 胱 甘 肘 等 ， 
能 够 清除 由 于 大 气 污染 产生 的 有 毒害 件 用 的 活性 氧 ,从 而 降低 污染 的 危害 。 

3， 适应 性 

有 些 植物 在 大 气 污染 下 出 现 可 见 的 伤害 症状 ,但 如 果 继续 暴露 在 污染 大 气 中 , 可见 伤 害 并 不 进 一 
步 发 展 ,一 些 伤 害 指 标 如 细胞 膜 透 性 等 电 得 到 一 定 的 恢复 。 种 种 迹象 表明 ,代谢 向 正常 化 的 趋势 发 
展 。 这 说 明 植物 对 大 气 污染 有 一 定 的 适应 性 。 

二 、 水 体 污染 

污染 水 体 的 物质 种 类 很 多 ,有 重金 属 、 洗 涤 剂 、 氰 化 物 .有 机 酸 . 漂 白粉 ,本 类 ,六 料 等 。 水 体 污染 
不 仅 危害 人 类 的 健康 ,也 危害 水 牛 生 物 的 生长 ,而且 也 影响 植物 的 生长 发 育 。 醒 类 化 合 物 常 存在 于 石 
油 . 化 工 , 煤 气 和 炼焦 等 工业 排放 的 废水 中 , 当 污 水 中 酚 类 浓度 达 250ppm 以 上 时 就 会 使 植物 的 生长 
受 抑制 。 蔬 菜 对 岗 类 污染 的 反应 极为 敏感 , 当 污水 中 栈 量 超过 50ppm 时 ,生长 明显 受 挤 制 。 研 究 发 
现 酚 会 损伤 细胞 质 膜 ,影响 水 分 和 矿质 代谢 。 在 工业 污水 中 常 含 Hg Cr.As、Cd、Pb 等 重金 属 离子 ， 
在 很 低 浓 度 下 就 会 使 植物 受害 。 研 究 表明 ,重金 属 敏 害 的 机 理 可 能 与 蛋白 质变 性 有 关 。 一 方面 它们 
能 置换 某 些 酶 蛋白 中 的 Fe、Mn 等 活性 基 , 抑 制 酶 的 活性 ,干扰 正常 代谢 ! 另 一 方面 ,它们 能 与 膜 蛋白 
结合 ,影响 膜 的 通 透 性 ,此 外 ,重金 属 离子 浓度 过 高 会 使 原生 质变 性 。 

石油 中 的 一 些 有 机 物质 可 被 植物 吸收 .积累 ,直接 引起 伤害 。 另 外 石油 覆盖 在 十 壤 表 面 能 降低 水 
中 的 含 氧 量 ,同时 也 可 造成 水 温 的 升 高 ,加 速 土壤 中 的 还 原作 用 ,产生 HS 间接 伤害 植物 ,植物 受 油 类 
物质 伤害 后 ,植株 狠 小 ,分 药 减 少 ,严重 时 植物 枯 矿 死亡 。 值得 注意 的 是 ,在 含 石油 的 污水 中 存在 一 种 
致 褒 性 强 的 稍 环 芳香 烃 (3,4 - 薄 并 吡 ) ,通过 植物 的 富 集 又 能 转 而 危害 人 的 健康 。 因 此 用 石化 污水 江 
溉 时 ,含油 最 应 严格 控制 在 5 ppm 以 下 。 

从 另 . 方 面 来 说 ,植物 对 水 体 污染 有 净化 作用 水生 植 物 中 的 水 将 芦 , 浮 薄 ,金鱼 菏 和 黑 藻 等 能 
吸收 水 中 酌 和 和 氰 化物, 也 可 吸收 示 、 猎 、 禾 和 砷 。 污 染 物 被 植物 吸收 后 ,有 的 分 解 为 营养 物质 ,有 的 形 
域 络 合 物 而 降低 毒性 ,所 以 植物 具有 解毒 的 作用 。 例 如 酷 进入 植物 体内 后 ,大 部 分 与 糖 结合 生成 酷 粮 
此 ,对 植物 无 毒 , 储 存 于 细胞 内 。 还 有 一 小 部 分 游离 酚 能 被 多 酷 氧化 酶 和 过 氧化 物 酶 氧化 ,生成 CO:、 
Hz0 和 其 他 无 毒 的 物质 ,从 而 解除 邦 性 。 
目前 江河 湖泊 的 富 营养 化 问题 已 变 得 日 趋 严重 ,这 主要 是 农田 施用 过 量 氢 肥 的 结果 ， 

三 、 土壤 污染 

土壤 污染 主要 来 自 水 污染 和 大 气 污染 。 用 污水 灌溉 农田 ,有 毒物 质 会 沉积 在 土壤 中 ;大 气 污染 物 
随 南 . 委 降 落 到 地 表 渗 入 土壤 ,都 会 造成 土壤 污染 。 施 用 某 些 残留 量 较 高 的 化 学 农药 (如 六 六 六 ) ,也 
会 污染 土壤 。 土 壤 污 染 对 植物 的 危害 很 严重 。 首 先 ,引起 土壤 酸碱度 变化 ,如 SD; 溶 于 土壤 中 使 土壤 
酸化 :各 种 污染 物 进 人 土壤 后 直接 伤害 植物 :而且 生长 在 被 污染 十 壤 中 的 植物 能 够 富 积 有 害 物质 , 通 
过 食物 链 转 而 危害 人 类 健康 。 土 壤 中 积累 的 重金 属 对 植物 也 有 毒害 作用 。 

总 之 ,环境 污染 不 仅 影响 植物 正常 生长 发 育 而 且 给 入 类 健康 也 带 来 严重 威胁 ,因此 ,保护 环境 , 优 
进 经 济 的 可 持续 发 展 上 成 为 实现 工农 业 现代 化 进程 中 必须 解决 的 一 个 现实 问题 。 


四 、 大 气 CO, 浓度 的 增高 对 植物 代谢 的 影响 
25 世纪 80 年 代 以 来 的 全 球 气候 变化 (通常 简称 全 球 变化 ,global change) 已 成 为 各 国 科学 家 、 政 
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府 领导 人 以 太公 众 共 同 关心 的 问题 。 全 球 变化 指 人 类 活动 引起 的 大 气 . 生 物 ` 地 球 以 及 水 域 系统 的 变 
化 ,主要 症 由 于 森林 的 过 度 采 做、 化石 能 源 的 大 芋 消 耗 .有 害 物 质 ( 废 水 .废气 .废弃 固体 ?的 过 量 排 放 
而 导致 温室 气体 (CO* 等 的 增加 ,酸雨 的 生成 .大 气 层 臭 氢 洞 出 现 等 等 。 围 绕 大 气 中 CO; 浓 庶 的 增高 
对 植物 代谢 以 及 生长 发 育 的 影响 ,植物 生理 学 家 们 已 经 进行 了 包 年 广泛 深入 的 研究 。 


‘一 ) 大气 CO;: 浓度 提高 对 光合 作用 的 影响 


1. 光合 效率 的 提高 

CO 作为 光合 作用 的 底 物 其 浓度 的 提高 自然 有 利于 光合 碳 同化 速率 的 增加 ,尤其 是 对 Cs 植物 的 
作用 更 为 明显 。 有 人 综合 了 大 量 实验 结果 后 认为 ,C 植物 在 CO: 倍增 后 净 光 合 速率 只 增加 了 4%, 询 
Cs 植物 则 提高 了 66%。 这 一 特点 自然 是 由 于 Cs 、Cs 植物 结构 和 功能 差异 所 决定 的 。 
2。 光合 作用 对 高 CO, 反应 的 驯化 现象 

在 用 高 浓度 CO。 处 理 植 物 的 数 半 内 ,植物 的 净 光 合 速率 有 所 谱 加 ,但 如 果 继 续 对 窟 物 进 行 高 浓度 
CO, 处 理 , 净 光 合 速率 的 增加 又 明显 减少 ,这 种 现象 称 为 植物 光合 作用 对 高 CD: 反应 的 驯化 现象 。 也 
有 驯化 导致 光合 速率 比 在 正常 浓度 CO: 情况 下 更 低 的 实验 报告 ,这 与 所 用 的 实验 条 件 有 关系 。 生 长 
在 田间 的 植物 其 根系 生长 不 受 水 分 ,营养 等 因素 的 腿 制 ,在 高 COs 条 件 下 其 净 光 合作 用 大 多 是 增高 
的 。 而 生长 在 培养 室 的 盆栽 植物 ,高 CD。 表现 出 对 光合 作用 的 负 效 应 。 驯 化 现象 有 时 是 人 为 的 假象。 
近年 的 研究 证 明 高 浓度 COs 下 光合 作用 的 下 调 往往 是 库 不 足 所 致 。 长 期 生长 在 高 CD。 条 件 下 的 植 
物 是 否 出 现 驯 化 现象 取决 于 它 对 已 有 库 的 促进 .新 库 的 形成 以 及 过 量 碳水 化 合 物 临时 储存 库 的 生成 
的 作用 。 库 容 的 大 小 既 决 定 于 植物 的 遗传 因子 ,也 与 环境 因素 有 关 。 高 CD: 条 件 下 光合 作用 的 驯化 
有 其 生物 化 学 基础 ,光合 作用 对 高 CO: 的 驯化 往往 与 Rubisco 的 含量 或 活性 下 降 关 联 , 这 是 长 期 驯化 
现象 出 现 的 原因 。 而 光合 作用 中 Calvin 循环 的 产物 磷酸 丙 糖 未 能 及 时 利用 则 产生 对 光合 作用 的 终 产 
物 抑 制 。 此 时 光合 磷酸 化 所 需 的 无 机 磷 的 供应 不 足 ,不 能 正常 进入 再 循环 ,成 为 限制 光合 作用 的 初始 
的 和 瞬时 的 源 - 库 不 平衡 ,是 较 得 期 间 出 斑 兴 合作 用 驯化 现象 的 原因 。 


(二 ) 高 COz 导致 净 光 合 速率 增高 的 次 级 效应 


高 CO: 浓度 条 件 下 可 使 植物 净 光 合 速率 提高 ,这 种 物质 积累 的 增加 使 植物 本 身 以 及 与 植物 相关 
的 土壤 环境 ,尤其 是 土壤 微生物 随 之 发 生变 化 ,而 这 些 变化 又 会 反馈 影响 植物 的 生长 和 发 育 。 
1. 根 / 冠 比 和 碳 / 氮 比 的 改变 

有 不 少 实验 发 现在 旺 间 条 件 下 根 / 冠 比 变化 较 小 ,但 甜菜 等 块根 作物 根 / 冠 比 明显 增高 ,可 增加 
30 站 一 50 折 ,这 可 能 因 根 是 这 区 植物 的 库 的 缘故 。 许 多 实验 中 观察 到 高 CD: 导致 C/N 比 的 增加 。 显 
然 氮 素 不 足 的 条 件 会 使 这 种 改变 加 速 。C/N 增加 反映 在 农作物 的 籽粒 上 使 品质 下 降 , 叶 片 C/N 比 的 
增加 也 使 草食 类 动物 尤其 是 昆虫 的 食量 加 大 ,这 对 生态 系统 的 平衡 可 能 有 不 小 的 影响 。 还 有 研究 发 
现 豆 科 植 物 在 CO; 倍增 时 根系 的 C/N 比 明显 降低 ,似乎 是 根系 固氮 产 物 不 能 及 时 向 地 上 部 转运 所 
致 。 . 
2. 对 共生 固氮 的 影 殴 

植物 与 微生物 的 共生 国 揭 在 自然 界 扎 素 循环 中 起 着 重要 作用 。 共 生 固 得 依 赖 于 植物 光合 作用 提 
供 能 量 .还 原 能 力 和 接受 固氮 产物 的 碳 架 。 高 CO 导致 的 光合 产物 的 积累 以 及 根 / 冠 比 提高 . 碳 / 氮 比 
的 改变 都 会 影响 共生 固氮 活性 和 总 辕 氮 量 的 增加 。 
3. 对 土壤 微生物 群落 与 活性 的 影响 

高 CD。 影响 土壤 微生物 的 群落 与 活性 ,其 中 尤 以 与 植物 营养 吸收 关系 航 密 切 的 菌 根 的 影响 最 重 
要 ,已 有 的 观察 显示 菌 根 对 根系 的 浸染 率 在 高 CO 条 件 下 与 低 CO* 持平 或 稍 有 增加 ,但 因 根系 总 量 
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的 增加 , 单 株 植物 的 菌 根 侵 染 率 就 随 之 加 大 。 
(三 )》 大 气 CO; 升 高 的 非 光合 作用 效应 


与 高 CO: 对 光合 作用 的 影响 相 比 ,人 们 对 高 CO 的 非 光合 效应 的 研究 远 不 够 重视 ,但 非 光合 作 
用 的 效应 无 沦 对 植物 本 身 还 是 对 生态 系统 的 作用 都 不 亚 于 光合 作用 的 效应 。 
1， 蒸 腾 作 用 与 水 分 利用 效率 

植物 对 遍 COs 的 反应 除 光合 作用 的 增加 之 外 ,最 重要 的 莫 过 于 对 气孔 开 度 和 水 分 利用 效率 的 影 
响 了 。 知 道 CO;: 浓度 影响 气孔 开 度 的 事实 已 一 百年 了 ,但 其 机 理 至 今 还 不 够 清楚 。 表 19-9 列 出 一 些 
Cs 和 Cs 植物 在 COs 情 增 条 件 下 水 分 利用 率 改 变 的 情况 。 表 中 的 结果 显示 CO: 倍增 导致 气孔 部 分 关 
闭 ,植物 的 水 分 利用 效率 大 幅度 提高 。 这 种 永 分 利用 率 的 提高 对 未 来 生态 学 的 意义 显然 是 巨大 的 。 


表 19-9 水 分 利用 效率 (mg COs /gg Hz: 〇 ) 














植物 1 XCOs 2x CY 植物 lxCO 2 x CO% 
Cs 棉花 8. 1 15.? Ca 玉米 6. 64 10. 27 

大 所 .5 19.3 苋 药 10.8 24.7 

髓 此 6, 54 21. 54 高 妈 26.0 37,.0 





2， 叶 温 增高 与 发 育 加 速 

在 高 CO; 条 件 下 植物 的 叶 温 - 升 .这 与 气孔 开 度 减少 及 燕 腾 失 水 减少 有 关 。 小 麦 叶片 温度 在 售 
增 的 CO。 中 可 提高 0.6 人 , 且 其 成 熟 期 提前 了 2~3 天 。 植 物 叶 温 增 高 与 发 育 加 速 对 未 来 的 农业 生产 
可 能 有 巨大 的 影响 ,对 天 然 植 被 及 其 对 大 气 的 反馈 影响 也 是 不 容 忽 视 的 。 
3. 对 呼吸 及 黄 化 昔 生 长 的 影响 

C; 植物 的 光 呼 吸 作用 较 强 ,有 时 消耗 达到 光合 同化 产物 的 5 和。Rubisco 是 羧 化 -加 氧 酶 ,CO 
浓度 升 高 可 降低 光 呼 吸 和 增加 着 化 固 磋 。 高 CO* 浓度 可 使 Cs 植物 的 净 光 合 增加 ,其 中 包括 光 呼 吸 减 
少 的 贡献 。 

表 19-10 的 结果 显示 高 CO: 明显 促进 种 子 的 瞳 萌 发 及 黄 化 苗 的 生长 :发芽 种 子 剩余 的 重量 在 高 
CO: 下 减轻 表明 发 芽 过 程 中 储存 物质 转化 得 更 快 。 进 一 步 的 实验 还 发 现 上 述 实验 材料 籽粒 暗 萌 发 时 
高 CO; 对 呼吸 有 明显 的 促进 作用 。 这 可 能 与 前 述 的 蒸 聘 效率 提高 导致 自身 温度 增加 有 关 。 


表 19-10 CO, 倍增 对 小 去 和 小 黑帮 种 子 障 发 芽 及 黄 化 苗 生长 的 影响 ( 播 后 12 天 ) 

















单 株 干 重 /mg 
人 em 地 上 部 根系 种 子 
小 韦 ( 手 抗 13) 1x CO ?7.0 6.6 6. 4 15.4 
2X CO 11.8 9.7 6, 生 9.1 
小 操 去 1X CO 5.2 人 8.4 23.0 
2XCOs 12.0 10. 3 9.2 14.4 








总 之 ,工业 文明 带 来 了 环境 污染 ,包括 大 气 CO 增高 ,土壤 及 水 体 中 的 各 种 有 机 和 无 机 污染 物 增 
加 等 问题 ,急需 重视 和 认真 研究 。 我 们 应 该 深信 人 类 有 能力 治 理 并 改善 环境 ,而 植物 生理 学 的 研究 理 
应 对 这 一 伟大 事业 有 所 贡献 。 
思考 题 


(1) 如 何 理解 逆境 或 胁迫 Cstress) 的 生物 学 意义 ? 何谓 生物 性 胁迫 、 非 生物 性 脉 迪 ? 
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(2) 植 遥 是 如 何 感 知 和 人 情 递 弟 境 胁迫 信号 的 ? 如 何 理解 基因 表示 与 细胞 信号 转 导 间 的 关系 ? 
(3) 何谓 植物 的 抗旱 性 . 芒 盐 性 , 抗 塞 性? 

(4) 求 分 及 人 这 对 植物 有 那些 伤害 ?冰冻 胁 所 和 盐 胁 追 与 水 分 肪 人 迫 有 什么 四 似 之 处 与 不 同 之 处 ? 
{5) 植物 对 递 境 肪 过 的 响应 主要 包括 那些 方面 ? 

C6) 水 分 胁迫 与 盐 胁 连 对 植物 的 影响 有 哪些 异同 ? 植物 对 两 种 不 同 胁 这 的 共同 相应 机 制 为 何 ? 
(7) 简 述 递 境 脉 迫 诱导 基因 表达 的 信息 传递 过 程 。 

(8) 植物 是 如 何 提 高 抗 病 能 力 的 ? 

(9) 提 商 植物 (或 作物 ) 抗 送 能 力 的 途径 有 哪些 ? 

《10) 环境 污染 与 农业 生产 有 什么 关系 ? 
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第 二 十 章 ”植物 生理 学 与 生物 技术 


生物 技术 可 能 是 这 个 星球 上 最 古老 的 科学 。 从 远古 时 起 ,人 类 就 已 经 开始 造 酒 , 制 酷 和 使 用 迷 幻 


剂 , 并 且 学 会 了 和 如何 繁育 良种 ， 
K. W. Fuller, J], R, Gallon (1985) 


从 广义 上 讲 , 生 物 技术 就 是 综合 运用 生物 学 .化 学 以 及 工程 学 等 的 理论 知识 和 方法 开拓 与 发 展 生 
物 有 机 体 在 工农 业 生产 中 的 应 用 。 利 用 生命 有 机 体 生 产 人 类 消费 品 并 不 是 近代 才 发 生 的 事情 ,其 起 
源 可 上 潮 到 数 千 华 前 。 诸 如 啤酒 , 葡 菊 酒 .干酪 及 而 包 等 利用 微生物 发 酵 工 艺 的 生产 都 有 古老 的 历 
史 。 从 19 世纪末 开始 ,基本 化 工 原料 如 乙醇 .丙酮 ,醋酸 等 均 帕 微生物 发 酵 生 产 。 到 了 20 世纪 中 时， 
微生物 发 醇 已 开始 被 用 于 处 理 污水 及 固体 废料 。 而 现在 ,微生物 的 大 规模 培养 已 成 为 生产 抗生素 及 
其 他 一 系列 商业 产品 的 常规 方法 。 

在 远古 时 代 , 人 类 的 祖先 就 已 学 会 了 如 何 选择 高 产 , 高 品质 的 可 食 植物 ,开始 了 尝试 植物 育种 技 
术 以 产生 新 的 优良 品种 。 在 早期 人 类 对 植物 的 开发 利用 中 ,植物 首先 是 被 用 作 食物 ,燃料 和 制 衣 原 材 
料 以 满足 人 类 的 最 基本 需要 。 随 着 时 间 的 推移 ,人 类 逐步 开始 利用 各 种 植物 作为 原料 用 以 生产 染料 、 
草药 ,香料 .化 妆 上 品 、 药 品 .和 橡胶、 调味 品 油 脂 , 蜡 等 许多 类 产品 及 工业 原料 。 

由 上 述 可 见 ,广义 的 生物 技术 几乎 与 人 类 文明 的 发 展 是 同步 的 。 那 么 ,为 什么 生物 技术 百色 20 
世纪 下 半 叶 才 成 为 如 此 引 人 注 上 且 的 领域 呢 ” 答案 就 在 于 20 世纪 中 期 分 子 生 物 学 研究 的 突破 引发 了 
以 基因 工程 为 基础 的 现代 生物 技术 的 革命 。DNA 重组 技术 的 进展 使 得 不 同 种 类 、 甚 至 远 缘 生 命 体 之 
间 的 基因 交换 成 为 可 能 ,从 而 可 能 创造 出 自然 界 从 未 有 过 的 基因 型 或 性 状 组 合 。 将 这 些 最 初 从 实验 
室 中 发 展 起 来 的 新 技术 用 于 大 规模 的 工业 开发 ,其 经 济 潜力 不 可 估 曼 ,这 也 正 是 现代 生物 技术 的 无 穷 
魅力 之 所 在 。 

植物 生理 学 的 理论 知识 框架 及 技术 方法 在 现代 植物 生物 技术 的 建立 与 发 展 中 的 作用 是 至 关 重 要 
的 。 无 论 是 在 增加 农作物 的 产量 、 提 高 植物 的 杭 除 草 剂 和 抗 病 能 力 , 还 是 在 优化 无 性 繁殖 ,生产 生物 
制剂 及 其 他 植物 细胞 次 生 代谢 物 等 许多 方面 ,植物 生物 技术 都 不 可 避免 地 涉及 生化 生理 与 发 育 湄 控 
的 理论 知识 和 技术 方法 。 

本 章 仅 仅 是 简单 地 介绍 植物 生物 技术 的 基本 知识 ,主要 目的 是 讨论 与 植物 生理 学 密切 相关 的 一 
些 方面 ， 巾 十 近年 来 植物 生物 技术 的 理论 和 方法 发 展 较 快 ,有 关 的 详细 内 容 还 请 读者 阅读 一 些 专门 
论著 。 本 章 将 简阳 介绍 ; 中 植物 组 织 培 养 .原生 质 体 融合 .DNA 重组 等 植物 生物 技术 的 理论 基础 
外 植物 生物 技术 的 实际 应 用 范例 的 介绍 与 讨论 ， 
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第 一 节 植物 生物 技术 方法 


植物 生物 技术 的 最 基本 方法 首先 是 组 织 与 细胞 培养 Ctissue and cell culture) 技 术 , 而 植物 组 织 与 
细胞 培养 技术 是 近代 植物 生理 学 的 最 重要 成 果 之 一 。 册 于 分 子 遗 传 学 和 DNA 重组 技术 的 发 展 ,植物 
生物 技术 在 过 去 的 20 年 间 迅 速 地 发 展 至 新 的 阶段 。 


组 织 与 细胞 培养 


组 织 培养. 就 是 在 人 工 介质 载体 上 支持 培养 植物 组 织 或 器 官 的 专门 技术 。 嘻 在 20 世纪 30 年 代 ， 
植物 科学 家 们 就 已 经 知道 可 以 通过 离 体 的 小 块 植物 组 织 或 细胞 团 在 人 工 培养 基 中 培养 获取 脱 分 化 的 
您 伤 组 织 。 此 后 的 研究 陆续 证 明 ,几乎 任何 植物 组 织 都 可 在 人 工 培养 基 中 培养 。 来 源 于 单个 细胞 或 
单一 细胞 群 的 愈 伤 组 织 可 以 进一步 继 代 培养, 并 诱导 根 和 芽 的 重新 分 化 最终 形 成 完整 的 再 生 植株 
《图 20-1)。 

植物 组 织 培 养 大 都 使 用 含 琼脂 的 固态 培养 基 , 但 也 

i f€ 能 在 液态 培养 基 中 进行 如果 介质 经 过 机 械 振 萝 泥 播 ， 
VY 部 分 细胞 将 被 易 位 分 离 ,成 为 独立 生长 的 单个 细胞 。 在 
合适 的 光 ` 温 、 营 养 及 激素 条 件 下 ,细胞 将 可 能 发 育成 在 

形态 学 上 与 正常 植株 胚胎 相似 的 细胞 团 , 称 为 胚 状 体 ， 

胚 状 体 可 在 适合 的 培养 基 中 进一步 完成 生长 发 育 过 程 ， 





A | NS 长 成 和 亲本 植株 相同 的 成 部 个 体 。 通 过 利用 液态 培 关 
基 培 养 胡萝卜 非 分 生 组 织 薄 壁 细胞 的 实验 工作 , Stewart 

] 于 1958 年 证 实 了 可 通过 人 工 培养 获得 植物 凸 状 体 。 肝 

@z | 一 -| 二 各。 状 体 一 端 分 化 成 根 原 基 , 另 一 并 分 化 成 芽 原 基 。 将 胜 状 
一 襄公 休 在 固体 培养 基 上 继续 培养 ,将 分 化 出 根 和 芽 ,并 长 成 

原生 质 体 培养 。 ”印信 组织 玉 养 。 。 ”分 生 组 织 当 养 完整 的 胡 前 卜 小 值 株 。 进 一 步 用 适当 的 方法 堵 养 获得 


的 小 植株 ,最 终 可 获得 有 肉质 根 并 能 开 牙 结实 的 卜 常 大 

图 20-1 植物 细胞 和 组 织 培养 示意 图 草 卜 植株 ,而 且 由 此 植株 收获 的 种 子 可 以 繁殖 出 与 亲本 

一 般 无 二 的 正常 胡 莫 上 植株。 这 项 研究 为 植物 细胞 各 组 织 培养 技术 的 发 展 莫 定 了 基础 。 现 在 人 人 们 在 
组 织 或 细胞 水 平 上 的 基因 转化 也 有 束 于 利用 植物 细胞 和 组 织 培养 技术 获得 再 和 植株 ,并 从 中 第 选 出 
阳性 转化 植株 。 因 此 ,可 以 毫 不 夸张 地 说 ,如 果 没 有 植物 细胞 和 组 织 培养 技术 的 建立 及 完善 ,利用 基 
困 工 程 技术 开展 的 转基因 作物 研究 将 不 可 能 实现 。 植 先 细 胞 和 组 织 培养 技术 的 建立 以 及 在 实践 上 的 
可 行 性 也 导致 了 人 工种 子 概念 及 技术 的 提出 , 即 不 通过 自然 种 子 形成 过 程 ,而 直接 利用 植物 细胞 各 组 
织 培养 技术 进行 无 性 繁殖 。 人 工种 于 技术 无 颖 为 经 济 价值 较 高 的 植物 的 低 成 本 大 规模 毗 殖 提供 了 广 


了 前 景 。 
二 、 原生 质 体 与 细胞 融合 


利用 纤维 素 酶 . 果 胶 酶 等 细胞 壁 降解 酶 类 消化 分 解 植物 细胞 壁 后 所 得 的 无 壁球 形 细胞 体 即 为 植 
物 细胞 原生 质 体 。 原 生 质 体 可 从 许多 不 同 植物 组 织 分 离 获 得 ,并 且 在 多 数 情况 下 仍 保持 着 潜在 的 分 
裂 及 分 化 能 力 。 在 条 件 合 适 的 情况 下 ,原生 质 体 可 经 细胞 分 裂 而 形成 愈 伤 组 织 , 并 分 化 出 很 和 芽 , 最 
终 发 育 为 正常 可 育 的 再 生 植株 。 人 们 已 经 利用 许多 双子 叶 植 物 的 原生 质 体 实现 了 植株 再 生 , 但 利用 
单子 叶 植物 的 床 牛 质 体 却 很 难 实现 植株 再 生 ,例如 利用 谷类 作物 的 原生 质 体 至 今 仍 未 实现 完整 植株 
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的 再 后。 

由 于 原生 质 体 没有 了 细胞 壁 的 约束 限制 ,这 使 得 人 们 可 以 根据 研究 目的 而 对 无 壁 细 胸 进 行 适当 
操作 ,这 大 大 方便 了 植物 细胞 生物 学 的 许多 基础 性 研究 工作 ,其 中 最 具 深 撑 意 义 的 研究 工作 之 一 就 是 
利用 原 牛 质 体 所 具有 的 相互 融合 能 力 而 开展 的 体 细 胞 无 性 杂交 研究 。 体 细胞 无 性 杂交 使 得 在 原本 县 
有 天 然 有 性 生 将 隅 离 的 物种 之 间 实 现 杂 交 。 此 外 ,植物 还 具有 通过 母性 遗传 的 细胞 质 ( 叶 绿 体 和 线 粒 
体 ) 基 因 组 ,其 中 包含 如 搞 除 草 剂 基因 和 线粒体 内 细胞 质 雄 性 不 育 基因 等 ,通过 原生 质 体 融 合 所 进行 
的 新 品种 培育 研究 工作 具有 重要 的 理论 价值 与 实践 意义 。 利用 原生 质 体 与 细胞 融合 (protoplast and 
cell fusion) 技 术 可 以 方便 地 产生 全 新 的 核 - 质 组 合 ,避免 了 传统 育种 方法 中 漫长 而 昂贵 的 回 交 过 程 。 
原生 质 体 分 离 及 植株 再 生 技术 对 目前 广泛 开展 的 植物 或 作物 转基因 研究 工作 也 有 重要 意义 ,由 于 除 
去 了 细胞 壁 的 制约 ,使 得 将 外 源 目 的 基因 转 入 植物 细胞 将 更 为 便利 。 


三 、DNA 重组 


DNA 重组 指 的 是 将 某 基因 组 DNA 片段 插入 另 一 基因 组 DNA。 事 实 上 ,从 地 球 上 开始 出 现 由 
DNA 携带 遗传 信息 的 可 遗传 的 生命 现象 时 起 , 自然 条 件 下 的 DNA 重组 就 随时 都 可 能 在 发 生 。 应 该 
说 ,DNA 重组 现象 几乎 与 DNA 本 身 同样 古老 ,但 宇和 白 然 界 中 ,只 有 当 两 个 极为 相似 的 (如 同 源 的 } 
DNA 分 子 恰巧 在 适当 的 时 刻 及 同一 细胞 中 相遇 时 ,重组 才 有 可 能 发 生 。 因 此 ,自然 界 中 的 DNA 重组 
天 多 数 发 生 在 亲 浓 关系 较 近 的 物种 之 癌 , 从 而 既 保 让 了 生物 个 体 遗 传 上 的 保守 性 ,同时 也 使 得 生物 种 
群 在 漫长 的 进化 过 程 中 实现 了 一 定 的 遗传 性 状 的 变化 。 

而 现代 生物 技术 中 所 说 的 DNA 重组 一 般 是 指 在 人 为 控制 及 操作 条 件 下 实现 的 ,是 人 们 根据 研究 
目的 而 “强制 性 ”地 在 “试管 "中 进行 的 DNA 重组 操作 。 这 种 人 为 条 件 下 的 DNA 重组 操作 能 够 克服 
自然 的 生殖 隔离 ,实现 对 完全 不 同 物种 的 DNA 之 间 的 重组 。 人 们 利用 DNA 重组 技术 ,可 以 选择 特 
定 的 DNA 序列 或 目的 基因 插入 寄主 DNA ,以 期 按 人 们 的 愿望 获得 具有 新 的 遗传 性 状 的 转基因 个 体 
品种 )。 相 对 于 传统 育种 技术 ,利用 DNA 重组 技术 可 较 快 地 获得 有 目的 性 状 的 转基因 新 品种 。 

在 利用 含有 目的 基因 (外 源 基 因 》 的 重组 DNA 对 植物 进行 转化 的 过 程 中 ,DNA 重组 片段 中 的 外 
源 基 因 是 由 人 工 方法 被 导 人 寄主 植株 的 ,因此 这 一 过 程 也 被 称 作 基因 操纵 ， 基 因 操 纵 技 术 在 原理 上 
包含 三 个 基本 组 成 部 分 (或 过 程 ) ,中 包含 目的 基因 的 外 源 DNA 的 分 离 及 重组 ;四 外 源 DNA 与 适当 
载体 的 融合 构建 ,@@ 利 用 适当 方法 将 含有 外 源 目的 基因 的 载体 导 人 斌 转化 植株 

分 离 基因 有 两 种 基本 方法 。 一 种 方法 是 将 带 有 旦 的 基因 的 DNA 首先 用 限制 性 内 切 核酸 酶 切割 
成 小 片段 (限制 性 片段 )。 所 谓 限制 性 内 切 核酸 酶 是 一 些 从 细菌 中 分 离 获得 的 、 能 识别 双 链 DNA 上 特 
定 序列 (4~8 个 碱 基 ) 并 于 特定 位 点 切割 的 一 类 了 酶 的 总 称 。 因 为 这 类 酶 切割 的 是 基因 所 在 的 整个 基因 
组 DNA, 将 有 可 能 产生 大 量 的 DNA 片段 ,其 中 很 多 片段 只 包含 基 因 的 一 部 分 ,或 者 是 DNA 上 的 非 纺 
码 区 ,但 由 于 不 同 种 细菌 产生 的 不 同 专 一 性 的 限制 性 内 切 紫 的 种 类 很 多 ,所 以 总 会 找到 合适 的 限制 
性 内 切 枉 可 以 产生 包含 特定 基因 的 限制 性 片段 。 第 二 种 方法 是 首先 从 细胞 中 分 离 得 到 信使 RNA 
(mRNA) ,然后 以 mRNA 为 模板 .在 反 转 录 酶 的 催化 下 直接 合成 互补 DNACcDNA) ,每 一 段 cDNA 的 
序列 都 代表 了 一 个 细胞 内 被 有 效 转 录 的 基因 序列 。 

分 离 得 到 的 外 源 目 的 基因 在 被 用 于 转化 寄主 植株 前 ,首先 要 被 将 其 圣人 载体。 最 常见 的 载体 就 
是 一 段 双 链 环 状 细菌 DNA 分 子 , 称 为 质粒 (plasmid)。 将 质粒 DNA 用 与 分 离 目的 基因 相同 的 限制 性 
内 切 酶 切割 ,产生 的 末端 正好 与 包含 目的 基因 的 限制 性 片段 的 末端 互补 。 将 经 诅 切 的 质粒 DNA 与 外 
源 基因 DNA 分 子 混 台 ,在 DNA 连接 酶 的 作用 下 ,互补 配对 ,恢复 环 状 铺 构 。 重 组 后 的 质粒 包含 着 外 
源 基 内， 

要 靖 农 杆菌 CAgrobacterium tume faciens) 中 的 Ti 质粒 是 转化 植物 时 最 为 常用 的 载体 。Ti 质粒 
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上 合 丰 一段 称 为 T-DNA 的 区 域 ,感染 寄主 后 能 正常 地 整合 进入 寄 主 细胞 基因 组 .在 Ti 质粒 的 14- 
DNA 区 域 包 含 着 能 引起 植物 组 织 发 生 类 似 于 动物 恶性 肿瘤 性 生长 的 基因 , 它 能 使 被 感染 的 植物 组 织 
产生 * 冠 搂 瘤 "。 当 Ti 质粒 被 用 作 外 源 基因 的 载体 时 ,其 中 的 肿瘤 基因 将 被 外 源 目 的 基因 普 换 。 这 使 
得 细 苗 本 身 责 失 了 毒性 ,但 却 保留 着 侵 染 和 转化 寄主 细胞 的 能 力 。 并 有 旦 ,载体 质粒 还 带 有 ~- 个 抗生素 
质 注 基因 ,以 使 对 被 转化 的 细胞 或 植株 进行 选择 ， 

利用 农 杆菌 转化 植物 , 既 可 通过 将 包含 重组 Ti 质粒 的 农 杆菌 与 植物 细胞 原生 质 体 混合 培养 以 实 
现 对 后 者 的 转化 ,也 可 由 病原 物 直接 侵 染 寄主 叶片 组 织 而 实现 对 组 织 内 一 些 细胞 的 转化 ,在 对 原生 
质 体 转化 时 , 先 将 培养 好 的 , 正 进行 活 姥 细胞 分 裂 的 原生 质 体 接种 携带 重组 质粒 的 细 蔚 ,2~3 天 后 ,用 


图 20-2 利用 基因 工程 技术 将 外 源 自 的 基因 
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转移 对 植物 的 过 程 


机 : 素 基 因 


短 当 处理 方 法 杀 死 细菌 ,继续 培养 使 原生 质 体 发 育成 
小 团 愈 伤 组 织 Cmicrocallil)。 将 这 些 愈 伤 组 织 转移 至 
含 抗生素 (如 卡 那 竹 素 的 介质 中 继续 培养 ,只 有 那些 
来 自己 被 转化 的 细胞 的 愈 伤 组 织 才 包含 抗 性 基因 , 因 
此 能 在 舍 抗 生 素 的 介质 中 存活 。 经 过 多 次 继 代 培 状 ， 
有 可 能 自 僵 伤 组 织 获 得 再 生 植株 , 即 转化 或 转基因 村 
株 。 在 对 叶片 组 织 进 行 转化 时 (所谓 “时 盘 法 ”) ,首先 
自 经 过 表面 消毒 处 理 药 叶片 上 用 打 孔 器 切 下 圆 盘 状 小 
片 组 织 ( 约 1cm? ) ,接种 农 杆 菌 培养 物 ,使 得 细 万 侵 妇 
切口 表面 的 受伤 细胞 。 除 菌 后 同样 用 抗生素 处 理 选 择 
转化 细胞 。 无 论 是 经 接种 处 理 后 的 原生 质 体 或 是 叶 
片 ,经 培养 获得 您 伤 组 织 后 ,下 一 步 的 处 理 均 是 控制 营 
养 和 激素 的 平衡 以 诱导 根 与 芽 的 形成 ,最 终 获 得 携带 
和 表达 外 源 目的 基因 .并 能 将 目的 基因 通过 正常 的 有 
性 生殖 稳定 遗传 的 转基因 植株 。 利 用 根瘤 农 杆菌 Ti 
质粒 作为 目的 基因 载体 实现 对 植物 的 基因 转化 过 程 见 
20-2， 

作为 转化 载体 , 农 杆 菌 的 主要 缺陷 在 于 它 有 限 的 
寄主 范围 。 虽然 已 有 利用 农 杆 菌 转化 单子 叶 植 物 的 实 
验 工作 报道 ,但 到 目前 为 止 ,只 有 双子 叶 植 物 中 的 某 些 
种 类 可 以 通过 这 种 方法 实现 有 效 转化 。 对 于 难以 利用 
农 杆 菌 进行 基因 转化 的 植物 ,一 般 用 其 他 较为 直接 的 
转化 方法 ,如 利用 率 乙 二 醇 (PEG) 或 电击 处 理 可 以 诱 
导 细 胞 接受 外 源 DNA 片段 .利用 显 微 注射 方法 将 外 
源 DNA 片段 直接 注 人 原生 质 体 或 细胞 .利用 基因 枪 
襄 击 细胞 或 组 织 等 ,也 可 获得 转化 植株 。 所 谓 基 因 枪 
法 ,是 将 覆 有 质粒 DNA 的 微粒 子 ( 约 lpm) 经 专门 的 
加 速 装置 加 速 笃 400mys, 谊 击 植物 细胞 或 组 织 ,使 带 
有 外 源 目的 基因 的 微粒 子 穿 透 细胞 壁 而 进 人 细胞 。 





第 二 节 植物 生物 技术 进展 及 发 展 前 景 


从 理论 上 讲 , 利 用 植物 牛 物 技术 (包括 DNA 重组 ,植物 细胞 和 组 织 培养 等 技术 方法 ) ,人们 可 以 有 
目的 地 获得 各 种 具有 一 定 农艺 性状 的 作物 新 品种。 到 目前 为 止 ,人 们 至少 已 经 利用 生物 技术 在 植物 
繁殖 . 杂 草 控制 .保护 作物 免 受 病 虫 家 ,改变 谷物 的 品质 等 方面 取得 了 一 些 有 意义 的 成 果 , 有 些 经 生物 
技术 培育 的 新 作物 品种 已 被 大 面积 推广 。 


一 、 微 繁 殖 


植物 组 织 培养 技术 的 成 功 建 立 及 广泛 应 用 使 得 大 规模 地 进行 植物 克隆 (无 性 得 殖 ) 成 为 可 能 。 利 
用 较 少 的 投资 与 技术 .材料 的 支持 ,完全 有 可 能 自 单 个 或 来 源 一 致 的 少数 植物 细胞 ,或 一 小 块 植物 组 
织 培养 出 成 千 上 万 高 质量 的 且 具 有 相同 道 传 性 状 的 植株 ,这 一 过 程 被 称 作 微 纂 殖 技术 (micropropaga- 
tion)。 最 常见 的 方法 是 把 离 体 的 分 生 组 织 在 培养 基 上 培养 ,通过 控制 培养 基 中 的 营养 成 分 和 激素 种 
类 及 含量 ,限制 顶端 优势 促进 腋芽 发 育 以 得 到 更 多 的 腋生 枝 , 肯 将 新 生 的 分 枝 分 割 开 来 并 分 别 培养 ， 
最 终 通 过 改变 培养 基 成 分 诱导 生根 ,然后 移植 至 盆 内 或 室外 大 田 种 植 。 另 一 种 常用 的 方法 是 利用 村 
物 细胞 或 组 织 先进 行 愈 伤 组 织 的 培养 ,然后 诱导 出 和 根 和 芽 并 获得 植株 。 这 一 技术 最 先 被 用 于 进行 大 
规模 繁殖 一 些 较 为 名 贵 . 且 利用 一 悉 方法 较 难 繁殖 的 花卉 ,如 兰花 .郁金香 .百合 等 。 

微 繁殖 技术 也 可 用 来 脱 病毒 或 去 除 其 他 病原 体 ,培育 出 商业 化 的 无 病原 繁殖 体 (俗称 “无 毒 苗 ”)。 
例如 ,马铃薯 一 般 是 通过 块 荃 中 的 腋 牙 来 繁殖 ,但 马 铃 昔 鼎 茎 组 织 中 通常 多 带 有 病毒 ,利用 生产 上 的 
常规 方法 进行 繁殖 的 同时 也 将 病毒 带 圣 下 一 代 植 株 ,会 造成 产量 下 降 或 品质 降低 。 但 应 用 分 生 组 织 
培养 的 土豆 微 繁殖 技术 已 被 证 明 是 非常 有 效 地 去 除 马 铃 薯 病毒 的 途径 ,由 此 获得 的 马铃薯 无 毒 苗 已 
被 广泛 应 用 于 生产 实践 

微 繁殖 技术 现在 也 被 广泛 地 应 用 在 森林 树种 的 生产 上 ,主要 是 通过 腋芽 和 不 定 芽 的 培养 得 到 大 
量 净 殖 体 。 相 似 的 方法 也 已 成 功 地 应 用 于 各 种 果树 (如 苹果 , 桃 、 梨 等 ) 种 苗 的 党 育 。 特 别 是 对 于 许多 
仅 能 靠 拭 插 而 繁殖 的 温带 果树 , 微 繁殖 技术 的 意义 显得 尤为 重要 。 此 外 ,诱导 微小 植物 搬 条 生根 已 经 
成 为 现在 许多 商业 化 实验 室 的 惯用 程序 ,如 著名 的 花卉 生产 及 出 口 国 荷 兰 , 目 前 每 年 都 利用 微 繁殖 技 
术 生 产 数 千 万 株 名 贵 花卉 。 

由 组 织 培养 产生 的 再 生 植株 有 时 在 形态 或 生理 上 会 表现 出 某 种 或 某 些 变异 , 被 称 为 " 体 细 胞 无 性 
变异 ”Csomaclonal variation)。 发 生体 细胞 无 性 变异 的 机 理 至 今 仍 不 清楚 ,但 是 已 经 知道 培养 条 件 是 
引起 这 种 遗传 变异 的 原因 之 一 。 有 些 体 绸 胞 无 性 变异 具有 重要 的 实用 价值 ,如 抗 病 性 变异 或 其 他 一 
些 农艺 性 状 变异 有 可 能 对 生产 实践 有 重要 意义 。 


二 、 植 物 保护 


鞠 代表 业 之 所 以 达到 目前 如 此 高 的 生产 力 水 平 , 在 很 大 程度 上 依赖 于 熔 制 杂 章 竞争 以 及 各 种 病 
(病毒 .细菌 .真菌 等 ) . 虫 的 侵害 。 自 20 世纪 40 年代 后 期 始 ,人 们 一 直 利 用 除草 剂 . 拖 制 病原 的 农药 、 
杀 虫 剂 等 有 效 控制 杂 草 ,病原 菌 及 捕食 性 昆虫 对 大 田 作 物 的 侵害 。 然 而 ,大 量 农 药 的 使 用 造成 了 农 产 
品 中 的 农药 残留 ,同时 还 对 农业 生态 环境 造成 了 严重 危害 。 自 20 世纪 70~80 年 代 以 来 ,遗传 工程 技 
术 的 建立 极 大 地 推动 了 植物 生物 技术 的 发 展 。 利 用 遗传 工程 技术 可 以 有 旧 的 地 改变 作物 的 遗传 性 
状 ,为 获得 能 较 少 地 依赖 有 六 在 危害 效应 的 化 学 控制 手段 来 保护 作物 的 新 途径 提供 了 广 阅 前 景 。 

1， 抗 除草 剂 
杂 草 是 影响 农作物 生产 的 重要 因素 之 一 。 有 统计 表明 ,在 20 世纪 90 年 代 中 期 ,每 年 因 杂 草 而 造 
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成 的 作物 减产 损失 超过 120 一 150 亿美 元 。 由 于 作物 种 植 者 已 经 越 来 越 依靠 除草 剂 来 有 效 地 控制 杂 
草 , 因 此 每 年 还 得 理 花 费 80 亿美 元 于 杂 草 防治 ,作物 生 产 中 大 量 应 用 除草 剂 产 生 了 一 系列 不 良 效 
应 ,其 中 之 一 是 使 获得 抗 除草 剂 性 状 的 植物 种 类 急剧 上 升 。 自 20 世纪 60 年 代 初 起 ,已 陆续 发 现 了 
120 多 种 植物 对 多 种 除草 剂 有 抗 性 。 到 20 世纪 80 年 代 中 期 ,仅仅 对 三 康 类 除草 剂 有 可 遗传 抗 性 的 植 
物 也 已 达 57 种 。 
三 嗪 类 除草 剂 ( 著 可 兆 ,、 西 玛 二 典 ) 的 作用 机 制 是 通过 与 植物 光 系 统 11 中 的 32kDa 蛋白 (D1 蛋白 ) 
. 结合 ,从 而 使 正常 的 光合 电子 传递 被 阳 断 而 不 能 进行 光合 作用 ,最 终 导致 植物 死 廊 。 三 康 类 除草 章 作 
用 于 植物 时 ,主要 是 通过 根部 被 吸收 。 有 些 作物 (如 玉米 ,高 梁 ) 的 根 组 织 内 有 合成 党 胱 甘 肘 的 酶 (从 
胱 甘 肝 合成 酶 ) ,党 胱 甘 肤 可 与 三 嗪 类 除草 剂 分 子 相 结 台 , 使 除草 剂 迅速 失去 毒性 。 因 此 ,三 路 类 化 合 
物 是 种 植 玉米 ,高粱 等 作物 的 重要 选择 性 除草 剂 。 然 而 ,长 期 使 用 兰 康 类 除草 剂 使 得 原本 可 被 杀 死 的 
一 些 广泛 分 布 的 杂 草 (如 苋 属 杂 草 、 蒙 属 杂 草 ) 获 得 了 对 三 嗪 类 化 合 物 的 抗 性 , 即 这 些 杂 草 体 内 编码 光 
合 系统 I D1 蛋白 的 psbA 基因 发 生 了 突变 ,使 得 三 嗪 类 化 合 物 分 子 不 能 与 D1 蛋白 结合 而 杀 死 林 草 。 
研究 表明 ,D1 蛋白 中 一 个 氨基 酸 的 变换 (丝氨酸 被 甘氨酸 所 蔡 换 ?可 使 该 蛋白 对 三 唆 类 的 亲和力 降低 
1090 售 。 当 然 ,如 果 从 另 一 个 角度 分 析 , 如 果 能 将 抗 三 嗪 类 除草 剂 的 帘 变 基因 转移 到 人 们 所 感 兴趣 的 
作物 品种 中 , 则 可 能 对 作物 牛 产 有 益处 ,但 编码 光合 系统 II D1 蛋白 的 基因 在 叶绿体 基因 组 上 ,虽然 
理论 上 讲 对 叶绿体 基因 也 可 通过 基因 工程 操作 予以 改变 ,但 目前 在 技术 上 还 存在 困难 。 
通过 基因 工程 技术 使 得 作物 获得 对 除草 剂 的 抗 性 巳 经 得 到 了 应 用 。 如 许多 除草 剂 的 共同 作用 葛 
是 植物 体内 的 乙 栈 产 酸 合成 酶 (AI.S) ,而 发 生 窗 变 的 烟草 ALS 基因 (Hra 突变 株 系 ) 对 磺 栈 脲 类 除草 
剂 的 抗 性 比 野 生 型 高 1000 倍 。 当 将 该 罕 变 基因 转 人 某 一 原本 不 具 抗 除草 剂 性 状 的 植物 后 ,被 转化 的 
植株 可 获得 对 除草 剂 的 抗 性 。 人 们 已 经 将 该 罕 变 基因 导 人 西红柿 . 希 葛 .玉米 , 萌 莫 等 ,并 已 获得 成 
功 


2. 抗 病 和 抗 虫 

植物 病害 对 农作物 生产 危害 极 大 ,在 全 世界 范围 内 可 使 一 年 生 作 物 减 产 约 12% 。 虽 然 植物 病理 
学 家 们 很 早 以 前 就 知道 植物 受到 病原 菌 侵 染 后 会 发 生病 害 , 但 直到 最 近 的 20~30 年 间 才 逐步 开始 了 
解 植 物 与 病原 菌 互 作 的 分 子 机 制 。 植物 本 身 具 有 积极 主动 防御 病原 菌 侵害 的 生理 生化 及 分 子 机 制 ， 
当 植 物 受 病原 侵 染 时 , 受 侵害 部 位 立即 响应 并 通过 一 系列 生理 生化 反应 来 进行 抵御 。 植 物 抵御 病原 
的 反应 包括 ,通过 脏 甩 质 的 沉积 来 增 厚 细胞 壁 和 木质 化 以 达到 防止 进一步 被 侵 染 或 病原 扩散 ,合成 抗 
病原 微生物 的 抗 毒素 以 杀 灭 病原 菌 、 分 说 降 解 酶 以 抵抗 人 侵 的 病原 体 等 。 而 且 植 物 还 具有 更 广泛 防 
御 能 方 的 机 制 , 即 系统 获得 性 免疫 系统 (SAR) 。 

植物 的 系统 获得 性 免疫 系统 理论 上 与 人 类 的 免疫 系统 相似 。 植 物 在 受到 病原 侵 染 时 ,体内 会 被 
诱导 生成 所 谓 病程 相关 蛋白 [pathogenesis-related (PR) protein]。 植 物 : 旦 受到 过 某 种 病原 体 的 侵 
害 , 局 部 组 织 产生 的 PR 蛋白 会 迅速 使 植物 整体 都 具有 一 定 的 抵抗 同 种 病原 的 免疫 力 , 同 时 也 使 植物 
获得 抵御 同 种 病原 再 次 侵 梁 的 免疫 万 , 即 系统 获得 性 抗 性 。 植 先 的 系统 获得 性 抗 性 也 能 由 某 些 内 源 
或 外 源 的 化 学 物质 所 诱导 ,如 植物 自身 可 以 合成 的 水 杨 酸 或 人 工 合成 的 化 合 物 。 水 杨 酸 是 一 种 类 似 
阿 斯 匹 林 的 化 合 物 , 在 植物 中 含量 很 低 , 且 易 通 过 霹 皮 部 在 植物 体内 转移 。 当 烟草 接种 了 烟草 花 叶 病 
毒 CTMV) 后 ,水 杨 酸 的 水 平 在 接种 的 叶子 中 提高 了 20 倍 , 而 没 感染 的 叶子 中 也 提高 了 5 倍 , 相 应 地 
PR 蛋白 的 含量 也 增高 。 因 此 ,水 杨 酸 被 认为 是 植物 体内 引起 系统 性 防御 的 信号 物质 。 

一 系列 与 PR 蛋白 合成 有 关 的 mRNA 的 转录 也 作为 启动 SAR 的 标志 ,如 直接 指导 合成 几 丁 质 酶 
(该 酶 催化 水 解 几 丁 质 ) 的 基因 的 转录 。 几 杆 质 是 一 种 以 -1,4 糖苷 键 连接 的 N- 乙 酰 -D -葡萄 糖 胺 高 
率 物 ,是 丝 状 真菌 和 昆虫 外 骨骼 的 重要 成 分 。 当 真菌 侵 染 植物 时 ,植物 体内 的 几 丁 质 酶 水 平 , 特 划 是 
在 液 泡 和 胞 外 空间 中 有 明显 提高 。 从 菜豆 中 分 离 得 到 的 儿 丁 质 酶 基因 已 被 成 功 地 转 人 烟草 和 油菜 
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内 ,转基因 植 物 表 现 汕 对 土壤 中 真菌 类 病原 体 抗 性 的 提高 ,如 感染 幼 首 的 死亡 率 降 低 , 发 病 期 延迟 且 

另外 一 条 提高 植物 抗 性 的 途径 是 对 和 神 物 进行 “疫苗 接种 ”"。 一 个 成 功 的 例子 是 利用 们 质粒 作为 
载体 .将 TMYV 病毒 的 外 下蛋 白 cDNA 转移 到 培养 的 烟草 细胞 中 。 转 大 内 植株 及 其 后 代 细 胞 中 能 表 
达 TMV 外壳 蛋 口 ,使 得 转基因 植物 不 易 感染 TMYV 病毒 。 实 验证 明 , 在 这 些 转基因 植物 中 有 超过 
60”% 的 不 产 千 病症 ,而 那些 表现 病症 的 转基因 神 株 其 病症 也 较 轻 微 或 扒 述 出 琵 。 尽 管 人 人 们 还 开 不 清 
楚 植 物 细胞 内 表达 的 外 源 病毒 外 壳 毕 白 是 如 何 使 植物 免 受 病 毒 感 染 的 , 伺 这 一 方法 却 已 被 有 效 地 用 
来 保护 像 西 红 柿 、 首 蒂 、 水 稻 等 作物 。 

迄今 为 止 , 已 有 很 多 种 通过 DNA 重 织 豆 术 改 造 过 的 作物 品种 被 大 面积 推广 栽培 ,改造 后 的 植物 
共有 了 耐 除 章 剂 或 抗 病 虫 的 优势 ,而 且 一 些 品 种 (如 油菜 }) 也 带 有 提高 种 子 油 含量 的 茶 因 ,或 如 玉米 、 水 
稻 . 大 部 .向 日 荃 带 有 增强 种 子 贮 存 蛋 白 能 力 的 基因 等 等 。 


三 、 植 物 代谢 


植物 生物 技术 最 时 向 人 们 展示 的 美好 前 景 之 一 是 用 于 握 商 作物 的 产量 。 在 过 去 的 半 个 世纪 中 ， 
在 作物 育种 上 被 广泛 应 用 的 杂交 技术 大 大 地 提高 了 栽培 作物 的 产量 以 太 改 基 了 谷物 的 质量 ,这 一 被 
称 为 “第 二 次 绿色 革命 ”的 杂交 育种 技术 为 保证 人 类 不 断 增长 的 对 粮食 的 需求 捷 县 已 经 起 到 了 全 关 重 
要 的 作用 。 对 于 作物 良种 的 进一步 改良 ,人们 现在 寄 希 望 十 遗传 工程 的 应 用 ， 

在 利用 遗传 工程 技术 改进 作物 产量 的 研究 方面 ,改变 光合 作用 中 的 某 些 过 程 以 提高 植物 合成 净 
的 碳水 化 合 物 的 能 力 一 直 是 植物 生物 技术 工作 者 们 记 极 为 关注 的 课题 。 例 如 , 人们 曾经 试图 利用 基 
固 工程 的 手段 来 降低 核 一 情 二 磷酸 羧 化 酶 -加 氧 酶 的 加 氧 催化 能 力 ,同时 保证 不 降低 凑 化 酶 的 活性 ， 
以 此 来 降低 碳水 化 合 物 消 耗 ,从 而 提高 碳水 化 合 物 的 净 增 加。 类 似 的 探索 途径 还 包括 如 何 降低 维持 
性 呼吸 作用 对 碳水 化 合 物 的 消耗 。 当 然 , 光 合 和 呼吸 代谢 的 过 程 均 非常 复杂 ,不 仪 这 两 种 过 程 之 问 存 
在 复杂 的 相互 作用 ,而 有 旦 还 与 氮 、 琉 的 同化 作用 以 及 其 他 许多 重要 代谢 途 答 相 关联 。 影 响 植 物体 内 碳 
水 化 合 物 净 增加 的 遗传 基因 有 许多 种 。 而 且 , 人们 目前 对 这 些 过 程 的 生理 后 化 机 制 的 了 解 仍 远 远 不 
萝 清 楚 , 也 许 只 有 等 到 对 这 些 代 谢 过 程 有 更 为 彻底 的 了 解 和 基因 工程 的 技术 方法 也 有 了 进一步 发 展 
之 后 会 有 可 能 获得 罕 破 性 进展 。 

在 植物 的 氮 代 谢 方面, 人 们 也 -一直 在 探索 是 否 可 以 通过 巡 传 工程 技术 改造 作物 ,使 非 豆 科 作物 也 
能 像 豆 科 植物 一 样 具有 与 固氮 细菌 共生 并 利用 细菌 自 大 气 中 直接 固氮 的 能 力 ,从 而 大 大 降低 人 工 氮 
肥 的 施用 量 。 然 而 豆 科 植 物 与 根 冶 菌 的 共生 固氮 作用 过 程 涉及 到 两 种 不 同 生 物 及 其 相互 作用 ,与 这 
一 过 程 相关 的 许多 基因 也 分 别 来 自 这 两 种 不 同 生 物体 ,过 程 的 复杂 性 是 显而易见 的 ,但 随 着 分 子 生 
物 学 研究 的 进展 ,科学 家 们 正在 逐步 详细 地 探索 及 揭示 生物 团 氮 的 分 子 机 理 。 当 对 根瘤 菌 和 忌 科 寄 
主 植物 之 间 的 复杂 关系 有 了 更 深信 的 了 解 后 ,将 有 可 能 通过 遗传 工程 的 改造 实现 使 非 豆 科 植 物 具 有 
固氮 能 力 的 诱 人 目标 。 











四 、 植 物产 品 
植物 除了 是 人 类 食物 ,衣物 材料 的 主要 生产 者 外 ,还 是 人 类 活动 所 必需 的 能 源 等 多 种 原材料 的 生 


产 者 。 
1， 燃 料 

现代 人 类 活动 所 必 逢 的 能 源 燃 料 主要 是 石油 , 煤 和 大 然 气 ,而 这 些 燃料 都 是 远古 时 代 由 植物 转化 
太阳 能 而 储藏 的 能 源 (所 亩 植物 “化 石 ")。 随 着 工业 的 不 断 发 展 对 更 多 能 源 燃 料 的 需求 ,地 球 上 由 植 
牺 形 成 的 石化 燃料 的 储备 正 迅 速 地 减少 ,在 不 远 的 将 来 有 被 消耗 赂 尽 的 可 能 。 植 物 通 过 光合 作 用 将 
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大 量 的 太阳 能 转化 为 化 学 能 ,可 以 说 绿色 植物 是 人 类 利用 太阳 能 的 最 佳 转化 器 。 科 学 家 们 一 直 在 不 
断 地 探索 是 和 否 可 以 人 工 模拟 绿色 植物 的 光合 作用 而 有 效 地 利用 太阳 能 ,人 们 希望 在 将 来 有 一 天 能 通 
过 化 学 模拟 而 实现 这 一 目标 。 

地 球 上 植物 的 有 机 物产 量 非常 后 大 ,人 们 所 直接 利用 的 植物 产品 (如 谷物 籽粒 .果实 等 ) 只 占 植 物 
总 生物 量 的 很 小 一 部 分 ,而 植物 总 生物 量 中 的 大 部 分 被 当 作废 物 ( 末 被 开发 利用 的 植物 残骸 )。 如 果 
在 技术 上 可 行 的 话 , 利 用 这 些 植物 残骸 十 书 获 得 大 量 的 能 源 , 如 将 植物 残 通 石油 化 生产 石油 或 气 化 而 
生产 可 燃 有 机 气体 。 然 而 ,将 植物 残 散 石油 化 或 气 化 需要 在 高 温 .高 压 、 低 氧 条 件 下 进行 ,如 气 化 需要 
在 低 氧 和 超过 1500 亿 的 条 件 下 进行 。 因 此 ,技术 上 的 限制 使 得 目前 人 类 利用 植物 作为 能 源 的 实践 还 
非常 有 限 。 

但 和 用 各 种 生物 技术 的 方法 ,人 类 一 直 在 努力 尽 可 能 利用 各 种 植物 残骸 这 一 地 球 上 的 能 源 宝 库 。 
如 植物 残 通 中 的 碳水 化 合 物 (主要 是 纤维 素 ) 可 在 缺 氧 条 件 下 适 过 细菌 被 分 解 转化 为 甲烷 与 二 氧化 碳 
的 混合 气体 (二 者 的 体积 比例 约 为 2 : 1) 。 含 淀粉 较 多 的 植物 产品 (如 谷物 籽粒 ?可 通过 酵母 菌 的 发 酵 
作用 而 被 转化 为 乙醇 ,而 乙醇 是 较为 理想 的 液体 燃料 。 甘 蔗 是 光合 效率 较 高 的 作物 ,能 最 有 效 地 转化 
太阳 能 而 在 体内 大 量 合成 碳水 化 合 物 , 因 此 也 是 酒精 发 薛 较 理想 的 原料 。 巴 西 的 酒精 发 苹 业 处 于 地 
界 领先 地 位 ,到 20 世纪 80 年 代 中 期 ,巴西 利用 甘 莫 生产 酒精 的 产量 已 达 这 个 国家 所 需 液体 燃料 总 量 
的 20 站 以 上 。 利 用 匡 功 发 酵 生 产 酒精 的 过 程 也 是 综合 利用 植物 能 源 的 很 好 例子 ,在 发 酵 过 程 中 产生 
的 大 量 蒸汽 可 用 来 发 电 , 而 发 酵 后 的 残渣 可 以 被 送 往 发 电站 用 作 燃 料 衍 产生 更 多 的 电力 ,这 些 电 的 一 
部 分 又 可 用 来 生产 甘蔗 所 需 的 化 肥 。 虽 然 酒 精 中 蕴藏 的 能 量 比 石油 (原油 ) 的 能 量 小 ,但 是 石油 是 不 
可 再 生 的 , 衍 用 于 生产 酒精 的 甘 芒 或 其 他 作物 却 在 生产 上 具有 可 再 生性 ,这 对 于 在 一 定 程度 上 缓解 能 
源 愈 来 愈 短缺 的 问题 有 重要 的 战略 意义 。 

各 种 植物 或 作物 籽粒 中 所 含 的 油 类 物质 是 另 一 重要 的 燃料 来 源 , 如 向 日 划 种 子 的 含 亨 量 达 
40%~50%, 所 以 可 被 直接 用 在 农业 机 械 上 而 取代 柴油 。 植 物 油 类 物质 的 化 学 还 原 程度 远 超过 酒精 ， 
因此 其 能 量 蕴 茂 量 和 石化 燃料 相当 。 大 部 分 植物 油 由 于 是 三 酰 甘 油 而 不 能 直接 作为 能 源 ,因此 必须 
先 将 其 分 解 为 脂肪 酸 和 甘油 。 使 用 植物 油 代 替 柴 油 有 其 优点 ,一 是 植物 油 是 可 再 生 资 源 ,其 次 是 草 合 
能 量 较 高 且 燃 烧 更 彻底 。 


2. 其 他 植物 产品 
在 植物 所 能 生产 的 各 类 物质 中 , 受 人 类 关注 的 主要 是 碳水 化 合 物 ( 如 淀粉 . 糖 .植物 纤维 等 )、 蛋 白 


质 ( 氮 基 酸 ) ,油脂 三 大 类 物质 。 事 实 上 ,植物 的 代谢 活动 还 产生 许多 类 物质 尚未 被 人 类 充分 利用 。 如 
植物 的 次 生 代 谢 产物 ,包括 生物 碱 药物. 树胶、 树脂 、 精 镜 以 及 一 些 人 类 尚 不 了 解 的 化 学 物质 。 这些 
产物 中 有 些 已 被 人 类 利用 了 数 个 世纪 ,如 在 中 国 ,植物 作为 药物 的 历史 可 追 潮 到 公元 前 2700 年 ;在 美 
国 ,1820 年 的 4 美国 药典 ?所 列 的 药物 中 有 70% 来 自 植物 。 甚 至 在 以 合成 药物 为 主 的 今天 ,临床 上 使 
用 的 药物 中 仍 有 约 25% 是 从 植物 中 提取 出 来 的 ,而 且 人 类 还 在 不 断 自 植物 中 开发 出 许多 不 可 替代 的 
重要 药物 。 特 别 是 在 最 近 的 几 十 年 间 , 人 类 已 经 认识 到 利用 植物 体内 的 一 些 天 然 产物 治疗 人 类 的 一 
些 重 要 疾病 (如 癌症 .心脏 病 甚 至 龙 滋 病 等 ) 有 着 巨大 的 效力 。 如 从 红豆 杉 树 皮 中 提取 的 此 杉 醉 (一 种 
双生 类 化 合 物 ) 已 被 证 明 对 治疗 乳腺 痛 、. 卵 梨 痛 等 有 特殊 疗效 ,紫杉醇 作为 药物 已 被 某 制 药 公司 申请 
专利 。 与 化 学 合成 药物 相 比 ,植物 次 生 代谢 产物 作为 药物 的 独 符 优点 是 副作用 微乎其微 。 而 且 疗 效 
往往 更 显著 。 目 前 ,世界 上 许多 大 的 药物 公司 正在 投 巨 资 于 生产 天 然 植 物 药物 的 生物 技术 研究 ,其 中 
最 诱 人 的 是 利用 植物 细胞 和 组 织 培养 并 结合 基因 工程 技术 建立 所 亩 “植物 生物 反应 器 *。 植 物 生物 反 
应 器 是 指 以 工业 化 生产 为 规模 的 植物 细胞 和 组 织 席 养 技术 ,而 且 有 目的 地 使 被 培养 的 细胞 或 组 织 较 
多 地 产生 某 种 或 某 些 特定 的 有 应 用 价值 的 物质 。 例 如 ,可 以 将 植物 细胞 有 目的 地 进行 基因 工程 改造 ， 
使 其 能 较 大 量 地 产生 某 种 药 用 物质 ,然后 利用 植物 细胞 悬浮 培养 技术 在 类 似 于 “发 醇 锚 " 中 的 大 型 容 
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器 中 进行 培养 ,并 不 断 自 细胞 中 或 细胞 分 路 物 中 提取 所 需 产 物 。 

思考 题 

《13 守 么 是 生物 技术 ? 原始 的 生物 技术 与 近代 生物 技术 的 主要 区 别 是 什么 ? 

(2) 试 盖 述 利用 基 力 工程 技术 实现 大 因 作 物 生 产 中 困 草 控制 的 原理 与 过 程 。 

(3) 植物 的 “系统 获得 性 免疫 ” 指 什 么 ? 植物 的 这 种 特性 如 何 使 植物 有 获 地 抵御 油 原 的 二 次 慑 沫 ? 

(4) 根据 秆 物 生 特技 术 的 发 展 趋势, 你 认为 炸 先 生理 学 的 理论 和 方法 将 对 植物 生物 技术 做 出 哪些 可 能 
贡献 以 及 产生 哪些 可 能 影响 ? 


*，485 “。 


第 二 十 一 章 ”模式 植物 拟 南 芥 


自 20 世纪 ?0 年 代 以 来 ,由 于 分 于 遗传 学 理论 与 方法 的 广泛 应 用 ,植物 生物 学 基础 理论 研究 产生 
了 突破 性 进展 。 在 此 期 间 , 模 式 植物 拟 南 并 作为 实验 材料 的 广泛 应 用 功 不 可 没 。 目 前 , 拟 南 并 已 被 广 
泛 地 应 用 于 植物 生物 学 研究 的 各 个 领域 ,包括 发 育 , 代 谢 , 遗 传 ,信和 号 转 导 .环境 适应 性 ,植物 与 微生物 
的 互 作 , 等 等 。 作 为 典型 的 遍 等 囊 物 , 拟 南 并 被 用 于 实验 室 奢 究 中 的 模式 材料 具有 其 他 高 等 植物 无 可 
比拟 的 优点 ,已 被 公认 是 25 万 余 种 高 等 植物 中 迄今 为 目的 最 好 模式 材料 。 特 别 是 作为 第 一 个 已 完成 
基因 组 全 序列 物理 图 谱 的 高 等 植物 (2000 年 12 月 14 日 国际 拟 南 芥 组 织 已 公布 拟 南 芥 基因 组 的 全 序 
列 物 理 图 谱 ) ,无 疑 将 在 今后 植物 生理 学 的 研究 中 发 挥 更 重要 的 作用 。 本 章 将 扼要 介绍 拟 南 芥 的 生物 
学 特性 , 拟 元 芥 帘 变 体 的 筛选 及 帘 变 基因 克隆 . 拟 元 芥 的 基因 转化 .实验 室 条 件 下 的 闲 培 管理 等 内 容 。 


第 一 节 ” 拟 南开 的 生物 学 特性 
拟 南 章 的 独特 生物 学 及 遗传 学 特性 是 其 作为 模式 植物 被 广泛 应 用 于 植物 科学 研究 的 根本 原因 。 


一 、 拟 南 并 的 一 般 生物 学 特性 


1 形态 学 描述 

拟 南 并 (Arabidopsis thaliana ?为 十 字 花 科 拟 南 芥 属 , 一 年 生 细 弱 草 本 植物 (图 21-1 AA, 见 书 末 彩 
图 )。 株 高 15 一 30cm, 随 生长 环境 或 培养 条 件 变化 。 基 生 叶 岁数, 长圆 形 或 桐 圆 形 , 旦 莲座 状 排列 ， 
茎 生 叶 具 短 楠 或 无 柄 。 总 状 花 序 顶 生 , 花 着 白色 ; 梭 蘑 6 要 ,花药 黄色 ;雌蕊 圆柱 状 。 长 角 果 线形 ,长 
级 10 一 16mm, 成 熟 时 开裂 。 种 子 呈 卵 形 ,长 约 1mm; 成 熟 时 红 褐 色 。 有 关 拟 南开 的 各 种 形态 特征 , 形 
态 发 生 及 个 体 发 育 的 过 程 等 在 许多 文献 中 已 有 很 详尽 的 描述 ,为 研究 人 员 利 用 拟 南 并 为 实验 材料 所 
供 了 很 好 的 基础 和 方便 ， 
2. 个 体 小 .易于 栽培 管理 

与 其 他 大 多 数 高 等 植物 相 比 , 拟 南 并 的 个 体 较 小 。 成 熟 个 体 株 高 在 15~30cm 之 问 。 由 于 个 体 
小 ,很 容易 在 面积 有 限 的 温室 或 人 二 气 候 室 内 大 批量 地 种 植 。 特 别 是 对 于 一 些 有 特殊 要 求 的 研究 工 
作 , 甚 至 可 以 在 培养 问 明 中 完成 生活 史 ( 如 有 时 需要 在 无 菌 条 件 下 进行 培养 等 。 而 且 , 拟 南 并 对 生长 
条 件 的 必 求 并 不 十 分 严格 ( 见 第 四 节 “ 拟 南开 种 植 堵 养 的 一 般 方 法 ”) ,这 一 特点 使 得 在 实验 工作 中 很 
容易 实现 拟 南 并 的 栽培 管理 。 


3， 生 长 周期 较 短 
在 一 般 的 温室 或 人 工 气 候 室 条 件 下 ,从 拟 南 芥 种 子 的 春 化 至 第 一 批 角 果 成 热 大 约 需 8 周 左右 时 


间 。 当 然 , 也 可 以 通过 改变 生长 条 件 以 达 天 使 拟 南 草 提前 或 推 后 开花 结实 的 目的 。 如 延长 每 天 的 光 
照 时 间 , 可 售 拟 南 并 明显 地 提前 开花 结实 ,利用 每 天 接近 24 小 时 的 光照 条 件 培养 ,甚至 在 6 周 左 右 即 
可 收获 第 一 批 成 熟 角 果 。 拟 南 草 的 这 一 特性 使 实验 工作 周期 大 大 缩短 ,特别 是 对 于 许多 遗传 分 析 工 
作 , 比 利用 一 般 的 高 等 植物 材料 (如 麦 类 , 豆 类 作物 ) 可 以 成 倍 地 节约 时 间 。 
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二 、 拟 南 芥 的 普通 遗传 学 特性 

1. 有 既 可 自 记 .又 可 人 工 杂 变 

在 自然 条 件 下 , 拟 南 芥 是 典型 的 哲 交 繁殖 植物 , 这 使 得 拟 南 芥 在 种 植 繁 种 过 程 中 得 以 保持 其 遗传 
二 的 稳定 性 ， 同 时 在 实验 过 程 中 ,根据 研究 目的 又 可 方便 地 实施 人 工 杂 交 , 使 得 遗传 分 析 工 作 很 容易 
2. 种 子 结实 量 大 

嚼 然 拟 南天 植物 个 体 较 小 ,但 其 种 子 结 实 量 非 常 之 大。 一 个 角 果 可 结实 数 | 至 上 百 粒 种 子 :在 牛 
长 良好 的 情况 下 ; 单 株 结 实 基 可 达 上 万 入 之 多 ! 这 使 得 很 容易 进行 后 代 的 遗传 分 析 工 作 , 也 很 容易 扩 
增 所 需 突 襟 体 的 种 子 库 。 
3. 窗 易 被 诱 变 产 生 所 需 突变 体 

拟 南 草 在 正常 条 件 下 通过 和 白 交 产生 后 代 , 在 遗传 上 表现 出 较 高 的 稳定 性 。 但 拟 南 并 在 特殊 条 件 
处 理 后 较 易 发 牛 突 变 , 如 利用 物理 的 (如 辐射 处 理 ) .化 学 的 (如 EMS 处理) 、 及 遗传 转化 (如 T-DNA 
插 人 } 等 方法 进行 人 工 诱 变 处 理 , 可 获得 具有 各 种 不 同 表 型 性 状 的 突变 体 。 利用 这 些 人 工 诱 变 方法 产 
生 的 突变 是 随机 的 ,可 进 -- 步 通过 对 突变 休 库 的 有 口 的 筛选 而 获得 所 需 的 突变 体 。 
4 染色体 结构 

通过 对 细胞 周期 的 中 期 (metaphase) 当 色 体 观察 ,可 以 清晰 地 办 认 单 倍 体 拟 南 并 有 5 条 染色 单 体 
(2 倍 体 为 10 条 染色 体 )。 对 拟 南 莉 遗 传 图 谱 的 连锁 关系 分 析 , 也 证 实 了 单 倍 体 拟 南开 包含 5 个 遗传 
连锁 群 。 除去 着 经 粒 、 端 粒 等 区 域 及 -- 些 重复 序列 ,目前 已 经 完成 测序 的 第 一 条 至 第 五 条 染色 体 的 
DNA 序列 长 度 依次 为 29.1 Mb、19. 6 Mb.23. 2 Mb .17. 5 Mb .26. 0 Mb( 总 长 为 115. 4 Mb) ,而 包括 所 
有 序列 在 内 的 拟 南 并 单 倍 体 基因 组 总 长 约 为 125 Mb( 注 ;此 数据 为 2000 年 12 月 14 日 (自然 ;杂志 公 
布 的 数据 , 随 着 拟 南 间 基因 组 物理 图 谱 的 进 -- 步 完善 ,这 些 数据 可 能 会 略 有 空 动 .) 


三 、 拟 南 芥 的 分 子 遗 传 学 特性 











I， 基因 组 小 

虽然 前 面 已 列举 了 拟 南 芥 的 许多 普通 生物 学 和 遗传 学 特性 ， 而 拟 南 芥 的 这 些 特 性 使 氢 南 芥 作 为 
模式 材料 县 有 无 可 比拟 的 优点 ,但 拟 南 蕉 真正 被 广泛 接受 作为 植物 科学 基础 研究 的 模式 材料 还 主要 
在 于 它 独 特 的 分 子 遗 传 学 特性 。 寿 日 前 已 知 核 基因 组 大 小 的 高 等 植物 中 , 拟 南 并 的 核 基因 组 最 小 , 单 
倍 体 基因 组 DNA 序列 总 长 仅 为 约 125 Mb。 表 21-1 比较 了 - - 些 常见 植物 种 类 的 单 傍 体 基因 组 大 小 。 
由 于 拟 南 芥 的 基因 组 小 ,使 得 基因 库 的 构建 和 筛选 等 过 程 简单 .快速 ,也 大 大 节约 了 研究 工作 的 人 为 
和 物力 。 

表 21-1 几 种 常见 植物 的 单 倍 体 基因 组 大 小 比较 





















学 名 中 去 常用 和 ” 单 倍 体 基因 组 “Mb. 1c) 学 章 中 文 常用 名 单 倍 体 基 因 组 Mb lc) 
Arabidopss rhafinru 拟 南 并 一 125 Lea PU Ys 玉 米 —2000 
人 ec sativee 水 各 一 430 Cossypiun hirsut un 棉 花 ~ 2200 
Phuseolus wd Raris 菜 豆 ~8dD MNicatiuana tabacurmn 烟 草 一 -4400 
Lycopbersicon escuieninm 草 医 一 1000 Tritieam aest?r vn 小 去 ~16 O00 
Ct yrine mar 大 导 lo Lrtiwm duavrddi 百 全 一 123000 
Hrassicer ri puis 油 药 1200 








溯 : 几 种 共 他 重要 模式 生物 的 单 倍 体 斑 单 措 贝 基因 组 大 小 分 别 为 :大肠 轩 菌 ， 一 和 2 Mbs 酵母. 一 13 Mb; 果 蝇 , 一 110 Mb; 人 
燃 ，…-3300 Mb。 
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2， 重复 序 列 少 

拟 南 并 基因 组 小 的 主要 原因 是 重复 的 DNA 序列 少 ,大 约 80% 左 右 的 序列 是 用 来 构建 单 拷贝 基 
二 的 。 由 于 基因 组 中 大 多 数 编 码 某 一 特定 功能 产物 (如 某 种 酶 ) 的 基因 拷贝 只 有 一 个 , 当 某 一 基因 发 
生 罕 变 ( 如 在 人 工 诱导 条 件 下 发 生 罕 变 ) 后 由 于 得 不 到 补偿 就 会 导致 与 该 基因 的 功能 相关 的 形态 . 生 
理 生化 过 程 , 生 长 发 育 性 状 方面 的 变异 ,这 也 是 为 什么 拟 南 并 容易 被 诱 变 产生 突变 体 的 原因 。 由 于 重 
复 序列 少 ,使 得 相关 的 研究 工作 也 变 得 简单 .快捷 ， 

3. 容易 实施 转化 

拟 南 井 的 基因 转化 可 以 很 方便 地 利用 土壤 农 杆 兰 (Agrobacterium tumifaciens) 转 化 系统 进行 。 
目前 大 多 数 拟 南 并 的 基因 转化 工作 都 采用 “真空 滩 入 法 "(vaccum infiltration)。 大 致 过 程 是 :将 已 经 
抽 歼 但 尚未 开花 的 拟 南 并 植株 的 花序 部 分 浸入 经 目的 基因 转化 的 农 杆 菌 培 养 液 中 ,在 施加 一 定 强 度 
的 真空 压力 条 件 下 处 理 一 定时 间 ; 将 被 处 理 后 的 植株 继续 培养 并 收获 种 子 ; 利 用 含 抗生素 的 培养 基 筛 
选 卫 性 转化 植株 供 研 究 使 用 。 利 用 此 法 转化 拟 南 芥 的 转化 率 较 高 , 常 可 以 达到 1%({ 即 后 代 中 阳性 转 
化 植株 所 占 比 例 ) 甚 至 更 高 。 实 际 上 , 由于 拟 南 芥 的 种 子 结实 量 大 ,即便 转化 率 低 一 些 , 也 还 是 很 容易 
从 大 量 的 后 代 中 筛选 获得 转化 植株 。 详 细 过 程 参见 本 章 第 三 节 。 

正 是 由 于 以 上 一 些 拟 南 并 的 独特 生物 学 特性 ,使 得 拟 南 并 成 为 最 为 广泛 采用 的 模式 植物 材料 。 
而 也 正 是 由 于 众多 研究 者 利用 拟 南 并 为 材料 从 不 同 的 研究 日 的 出 发 开展 各 种 研究 工作 ,使 得 到 目前 
为 止 有 关 拟 南 芥 形 态 .生长 发 育 .遗传 等 方面 累计 的 资料 和 信息 非常 之 多 ,已 有 许多 针对 拟 南 芥 材 料 
特点 的 各 种 实验 技术 和 方法 可 供应 用 或 和 借鉴 。 特 别 应 提 到 的 是 , 氟 南 并 的 基因 组 全 序列 图 谱 { 物 理 图 
谱 ) 已 经 公布 ,可 以 非常 方便 地 通过 互联 网 击 随 时 使 用 ;各 种 基于 拟 南 并 遗传 图 详 的 已 知 分 子 标记 也 
已 经 很 多 ,而且 还 在 不 断 地 增加 ,这 对 于 日 的 基因 的 图 位 克隆 (map-based cloning) 是 非常 有 用 的 。 对 
于 植物 生理 学 工作 者 而 言 ,主要 的 研究 内 容 就 是 研究 植物 的 “功能 及 其 调控 ”, 随 着 功能 基因 组 时 代 的 
来 临 , 植 物 生 理学 工作 者 可 以 充分 利用 拟 南 芥 这 一 理想 模式 材料 及 其 有 关 信 息 ,在 分 子 水 平 上 进一步 
深入 地 探讨 植物 生长 发 育 及 其 调控 的 奥秘 ， 


第 二 节 ” 拟 南 芥 的 诱 变 、 突 变 体 筛选 及 基因 克隆 


在 上 一 节 中 已 经 谈 到 , 拟 南 并 很 容易 被 诱 变 产生 所 需 突变 体 。 所 谓 突变 ,是 针对 形态 ,生长 发 育 
进程 .特定 性 状 等 发 生 可 观测 或 检测 到 的 变异 而 言 的 。 如 有 关 开花 突变 体 , 可 能 是 由 于 开花 的 时 间 提 
前 或 推迟 .或 对 栽培 条 件 的 要 求 发 生变 化 等 。 如 有 关 盐 胁迫 的 突变 体 , 可 能 是 对 盐 有 盘 迫 变 得 更 加 级 感 
或 更 加 不 敏感 等 。 一 种 可 以 稳定 遗传 的 突变 现象 (或 性 状 ) 的 产生 ,可 能 是 与 该 现象 (或 人 性状? 密切 相 
关 的 关键 基因 发 生变 异 所 致 。 如 果 经 过 诱 变 筛选 及 遗传 分 析 , 获 得 了 与 某 一 目的 性 状 相 连锁 的 拟 南 
并 单 基因 突变 体 , 则 利用 该 突变 体 可 以 克隆 目的 基因 。 


一 、 拟 南 并 的 诱 变 


拟 南 芥 的 人 工 诱 变 可 利用 物理 的 (如 辐射 处 理 ) .化 学 的 (如 EMS 处 理 ) ,及 遗传 转化 (如 T-DNA 
插入 ) 等 方法 进行 。 下 面 仅 就 在 普通 实验 室 条 件 下 很 容易 进行 的 化 学 诱 变 和 T-DNA 搬入 诱 变 方 法 作 
简单 介绍 。 


1. 拟 南 芥 的 化 学 诱 变 方法 及 简要 过 程 
(1) 请 变 。 称 取 大 约 250 mg( 约 12 500 粒 ; 每 1 克 拟 南 并 种 子 约 50 000 粒 ? 野 生 型 拟 南 芥 种 子 


置 于 50 ml 烧杯 内 ,加 入 25 ml 重 莫 饮水 室温 下 搅拌 30 分 钟 ,在 4C 下 放置 12 小 时 以 浸种 :然后 将 种 
子 转移 到 盛 有 30 ml 礁 酸 缓冲 液 (100 mmol/l, pH6. 5) 的 100 ml 三 角 瓶 中 ,加 和 人 0.25(VAD 的 乙 除 
* 488 ， 


申 基 磺 酸 (ethyl methanesulfonate,EMS) ,封口 后 置 于 水 浴 振 葛 只 上 ,25C 下 振 葛 12 小 时 ;然后 用 50 
mi 重 燕 移 水 漂洗 种 子 4 次 ,每 次 15 分钟， 将 漂洗 后 的 种 子 置 于 4C 下 春 化 3 天 后 种 植 。 经 EMS 诱 
变 处 理 后 的 种 手 为 Mi 代 。 

(2) 播 种 ”可 将 春 化 后 的 Mi 种 子 直接 播 于 预先 诅 湿 的 营养 土 与 蚂 石 的 混合 物 中 ,种 子 播 于 泥 
合十 的 近 表 面 ( 切 如 洛 播 )。 为 保证 出 苗 整 齐 ,每 一 位 点 可 播 2 粕 种子 。 

3) 培养 条 件 。” 鹿 养 室温 度 雇 20~22 亿 之 间 为 宜 ( 匆 超过 25 筷 ) ,黑暗 / 光照 周期 为 12712 小 时 
或 10714 小 时 ,光照 强度 为 80 一 120 pmol/ (m*，s)}。 存 播种 后 的 前 3 周 内 , 尽 可 能 将 培养 室 的 相对 湿 
度 控 制 在 不 低 手 75 中 的 水 平 ,以 利于 移 子 发 芽 及 出 菌 。 待 幼 菌 长 出 2 对 真 叶 后 ,可 适当 进行 问 苗 使 杆 
株 间 有 一 定 间隔 距离 ,以 保证 植株 个 栖 午 长 健壮 ,结实 饱满 。 得 特别 应 注意 的 是 ,应 保证 植株 总 数 椒 
少 于 5000 株 。 有 人 帝 经 作 过 推算 认为 , 当 经 EMS 诱 变 的 Mi 代 植 株 不 少 于 5000 株 时 ,理论 上 推算 其 
后 代 tMz 种 子 库 中 能 保证 有 使 每 一 个 基因 至 少 发 生 一 次 突变 的 机 会 。 

4) 收获 种 子 ”大约 在 培养 8 一 10 周 后 ,Mz 种 子 陆续 成 熟 。 为 能 保证 Ms: 的 发 芽 率 ,最 好 是 随 
着 种 子 的 陆续 成 熟 而 分 期 收 种 。 收 种 前 应 将 所 有 植株 进行 编导 ,然后 将 所 有 植株 分 为 若 十 组 , 收 种 时 


可 将 一 组 内 所 有 植株 的 种 子 混 合 收 装 。 如 将 5000 株 Mi 代 植 野生 型 植株 
株 分 为 50 组 ,每 组 100 株 ,以 每 100 栋 为 单位 混合 收获 种 子 。 {上 上 第 植株 ) 
这 样 做 的 工作 量 较 单 株 分 别 收 获 种 子 的 工作 量 大 大 减少 。 将 收 ey 
获 的 Ms 种 子 保 在 在 阴凉 于 燥 处 供 筛 选 突变 体 使 用 。 | 
2， 拟 南 并 的 T-DNA 插入 诱 变 方 法 

(DD 原理 。 将 一 段 外 源 的 DNA 片段 随机 地 导入 植物 基因 opsmwan 中 
组 中 ,而 这 段 外 源 的 DNA 片段 插 人 人 的 位 点 正好 位 于 拟 南 芥 自 身 培养 世锦 党 转 化 种 了 
的 菜 个 功能 基因 序列 内 ,后 者 的 功能 则 可 能 由 于 外 源 DNA 片段 “7 | 
的 插入 而 丧失 。 如 果 该 基因 的 功能 与 植物 的 某 一 性 状 表达 相关 ， 工 代 种子 


则 该 某 因 功能 的 表 失 就 很 有 可 能 导致 转化 植株 的 性 状 发 生变 有 异 
(突变)。 利 用 适当 的 突变 体 第 选 方法 ,可 自转 化 植株 的 后 代 中 将 
发 生变 异 的 植株 (突变 体 ) 分 离 出 米 供 进一步 的 研究 使 用 。 

(2) 过 程 如 图 21-2 所 示 , 利 用 构建 好 的 含有 抗 抗 生 素 
标记 的 农 杆菌 质粒 DNACT_-DNA) 转 化 农 杆 菌 ,再 将 转化 后 的 
农 杆 菌 大 量 培 养 后 利用 “真空 滩 入 法 "转化 拟 南 并 ( 痪 前 述 )。 将 
被 实施 转化 奸 理 后 的 植株 继续 培养 并 收获 种 子 , 利 用 含 抗生素 
的 培养 基 对 所 收获 种 子 进行 征 选 ,挑选 能 在 选择 培养 基 上 正常 
萌发 生长 的 幼苗 CT 代 ) 继 续 培 养 并 收获 种 子 CTs 代 ?。 根 据 研 
究 和 此 的 确定 适当 的 筛选 条 件 , 对 T 代 梭 株 ( 大 多 在 幼苗 阶段 ) 
进行 短 选 。 如 要 筛选 抗 盐 罕 变 体 ,可 在 含有 一 定 盐 浓度 (能 显著 
抑制 作为 对 照 的 野生 型 幼苗 生长 的 盐 浓 度 ) 的 培养 基 上 对 T 
代 幼 苗 进行 锯 选 ,挑选 能 在 盐 胁 迫 条 忻 下 较 野 生 型 生长 表现 良 
好 的 植株 (可 能 的 突变 体 ) 转 移 卒 正常 培养 条 件 下 继续 培养 并 收 
获 种 子 。 对 这 些 可 能 的 突变 体 作 进 一 步 的 遗传 分 析 及 分 子 生物 
学 检测 以 进一步 确认 是 否 为 所 项 的 罕 变 体 。 

男 外 ,也 可 以 采用 对 正在 昔 发 的 种 子 直 接 实 施 转化 的 方法 : 
利用 构建 好 的 农 杆菌 直接 浸染 正在 昔 发 的 拟 南 芥 种 子 , 对 源 妆 
后 的 种 子 直接 在 含 抗 生 素 的 培养 基 上 进行 筛选 获得 转化 植株 


自 厂 并 楼 株 中 贸 选 
得 到 其 目的 性 状 【 帝 
变性 状 】 的 可 能 突变 导 


非得 具 日 的 性 状 的 可 前 突变 体 
分 离 突变 体 总 DNA 并 进行 酶 切 竺 处理 


利用 已 知 的 外 源 插入 DNA 两 端 序列 为 引 御 
上 友和 门 扩 增 当 有 计 害 DNA 的 并 变 基 因 片 段 


以 往 到 的 插入 位 点 黄 端 的 突变 体 植株 DNA 
片段 为 探 针 自 基因 库 中 馈 选 村 应 的 基因 
(也 可 特 括 入 位 点 两 端的 实 窑 体 西 诬 DNA 片 段 
测序 后 直接 用 报 南 并 物理 图 谱 效 学 窒 变 革 内 
库 列 以 臣 山 定 目的 基因 的 集 色 体 位 置 


图 21-2 利用 TDNA 揪 人 突变 体 克隆 
目的 基因 的 流程 示 意图 
» /189 。 


《Ti 代 ) ;将 转化 植株 继续 培养 并 收获 种 子 (Ts 代 ), 自 T; 代 幼 苗 中 筛选 所 项 突变 体 。 生 
3。 北 学 诱 变 方法 和 T-DNA 捅 入 诱 变 方法 的 比较 

化 学 诱 变 方法 的 优点 是 诱 变 率 较 高 , 诱 变 的 操作 过 程 记 比较 简单 :而 主要 缺点 是 在 筛选 获得 所 需 
突变 体 后 的 基因 克隆 的 工作 比较 困难 ,需要 经 过 染色 体 步 移 (chromosome walking) 来 通 近 目的 基因 、 
最 终 完成 基因 克隆 。 当 然 , 随 着 分 布 在 氢 南 并 5 条 染色 体 上 的 已 知 分 子 标记 数量 逐渐 增多 、 以 及 拟 南 
并 基因 组 全 序列 测序 工作 已 经 完成 ,现在 进行 染色 体 步 移 的 工作 较 之 以 前 已 经 变 得 快捷 了 。 利 用 二 
DNA 揪 人 诱 变 方法 的 主要 优点 是 ,作为 插 人 拟 南 芥 核 基因 组 的 T-DNA 序列 是 已 知 的 ,因此 以 插入 片 
眉 两 端的 已 知 序列 为 "标签 "(tag) 可 以 很 方便 地 定位 并 克隆 目的 基因 。 而 T-DNA 插 人 诱 变 方法 的 缺 
点 是 , 诱 变 率 较 低 , 而 且 需 要 构建 数量 较 大 的 诱 变种 子 库 等 。 在 利用 两 种 不 同方 法 所 产生 的 诱 变种 子 
库 筛 选 所 需 突变 体 时 的 过 程 和 工作 量 则 无 本 大 差别 。 

二 、 突 变 体 的 筛选 及 遗传 分 析 

自 诱 变种 子 库 ( 上 述 经 化 学 诱 变 后 的 Ms 代 或 经 T-DNA 插 人 诱 变 后 的 Ts 代 ) 中 节选 所 唤 的 突变 
体 是 工作 量 较 天 、 且 十 分 繁杂 的 工作 。 侧 其 中 最 关键 的 则 是 筛选 条 件 和 罕 变 指标 的 确定 。 
1， 筛 选 条 件 的 确定 

一 般 来 讲 , 所 谓 突 变 体 的 筛选 条 件 是 相对 于 野生 型 的 正常 培养 条 件 而 言 的 。 对 子 在 正常 培养 条 
件 下 了 肉眼 直接 可 观察 出 的 形态 发 生变 异 的 突变 体 ( 如 时 片 . 花 器 官 等 的 形态 变异 等 ) ,筛选 工作 相对 简 
单一 些 , 但 也 应 注意 可 能 有 一 些 形态 变异 的 罕 变 体 是 在 特定 条 件 下 才 表 现 出 来 。 对 于 与 生长 发 育 相 
关 的 突变 体 , 其 突变 性 状 的 表现 可 能 和 培养 条 件 有 关 , 如 抽 蓝 或 开花 的 早晚 等 。 对 于 筛选 具有 特定 目 
的 性 状 的 突变 体 , 则 应 根据 甩 的 性 状 表达 所 需 的 条 任 来 确定 筛选 条 件 。 

下 而 以 筛选 “ 抗 盐 腑 这? 和 “对 盐 胁 迫 敏 感 "的 突变 体 为 例 说 明 如 何 确定 筛选 条 件 (又 称 筛选 压 力 ”)， 
亦 即 利用 野生 型 拟 南 草 作为 参照 来 确定 其 抗 盐 或 对 盐 敏 感 的 临界 盐 浓 度 。 配 置 合 不 同 盐 浓 度 的 培养 基 
《如 MS 培养 基 ), 将 经 化 学 诱 变 后 的 Me 代 或 经 T-DNA 插入 诱 变 后 的 了 代 种 子 播 于 (或 将 幼苗 移植 于 ) 
培养 基 上 培养 ,在 培养 过 程 中 不 断 注意 季 细 观察 不 同 强度 盐 胁 迫 对 幼苗 生长 的 影响 。 经 一 定时 间 培 养 
后 ,分 别 确定 野生 型 幼苗 生长 未 受到 明显 影响 的 最 高 盐 浓 度 舟 野生 型 幼苗 生长 受到 显著 影响 的 最 低 盐 请 
度 。 经 重复 该 实验 数 次 后 ,如 果实 验 结果 重复 性 良好 ,可 将 野生 型 幼苗 生长 未 受到 明显 影响 的 最 高 盐 浓 
度 作 为 筛选 对 盐 胁 追 敏 感 的 突变 体 的 入 选 条 件 ,而 将 野生 型 幼苗 生长 受到 显著 影响 的 最 低 盐 浓 度 作 为 往 
选 抗 盐 突 变 体 的 筛选 条 储 。 以 第 选 抗 盐 突变 体 为 例 , 确 定 筛 选 时 的 盐 胁 迫 强 度 ( 盐 浓度 ) 的 潭 则 是 ;一方 
面 要 保证 所 用 盐 胁 迫 强 度 能 使 所 有 必 为 参照 的 野生 型 拟 南 并 植株 的 生长 都 发 生 可 观测 到 的 影响 (如 生长 
受到 明显 抑制 等 ) , 即 在 一 定 范围 内 尽 可 能 使 盐 胁迫 强 诬 较 高 ;而 另 一 方面 又 要 保证 使 经 化 学 或 工 DNA 
插 人 诱 变 的 突变 库 中 所 有 可 能 的 抗 盐 突变 体 的 生长 都 不 会 受到 明显 影响 , 即 在 一 定 范围 内 尽 可 能 使 盐 胁 
迫 强 度 较 低 。 这 样 就 既 保 证 了 不 会 有 野生 型 和 突变 体 库 中 非 抗 盐 植 穆 被 误 认为 是 抗 盐 突 变 体 ,又 保证 了 
使 所 有 (或 尽 叮 能 多 的 ) 抗 盐 突 变 体 植株 能 被 挑选 出 来 ,达到 有 效 地 区 别 野 生 型 与 可 能 的 突变 体 的 目的 。 
可 见 ,筛选 条 件 的 确定 对 能 否 有 效 地 簿 选 到 所 需 突变 体 是 至 关 重 要 的 。 对 上 述 筛 选 抗 稚 突变 体 时 的 盐 胁 
迫 强度 的 确定 ,仅仅 根据 上 述 的 “临界 浓度 "也许 还 不 一 定 适 宜 , 还 需 结合 第 选 所 用 的 指标 对 所 确定 的 盐 
浓度 在 一 定 范围 内 进行 增 减 ,以 保证 筛选 更 加 有 效 。 
2， 利 选 指标 的 确定 

用 和 何 种 指标 来 作为 判别 突变 体 与 野生 型 之 间 的 区 别 同样 是 十 分 关键 的 ,而 且 与 上 述 “ 第 选 压力 ” 

是 密切 相关 的 。 如 果 所 需 的 目的 突变 性 状 本 身 就 是 和 形态 变异 有 关 的 (如 叶 、 花 器 官 等 的 形态 发 生变 
异 ) ,筛选 的 指标 自然 也 就 是 相关 的 形态 变化 。 而 对 于 和 生理 生化 或 生长 发 育 过 程 相关 的 突变 体 ， 就 
需要 确定 适当 的 指标 来 区 别 宽 变 体 与 野生 型 之 间 的 差异 。 下 面 以 筛选 钾 高 效 ” 或 “ 耐 低 钾 突变 体 
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为 例 说 明 如 何 确定 筛选 的 指标 。 野 牛 型 植株 的 正常 生长 宕 归 一 定 浓 度 钊 元 过 的 供给 , 当 培养 基 中 的 
镍 低 于 一 定 少 度 时 ,野生 型 植株 的 生长 就 会 受到 抑制 ,而 幼苗 很 的 牛 长 对 缺 钾 胁迫 是 比较 敏感 的 ,所 
以 采用 “ 根 的 向 地 性 弯曲 生长 ”为 指标 进行 第 选 。 首 先 将 在 正常 条 件 下 培养 数 天 的 幼苗 转移 至 会“ 低 
御 固 体 ( 琼 脂 ) 培 养 基 ” 的 培养 由 中 (培养 某 中 “ 低 钊 ”浓度 的 确定 参见 有 前述 "筛选 条 件 的 确定 ”部 分 ) ,将 
培养 下 垂直 放置 使 幼苗 根 尖 疝 上 ,如 果 幼 肯 仍 能 继续 生长 ,由 于 根 的 向 地 性 生长 特性 ,和牛 长 的 部 分 发 
生 向 下 次 曲 的 现象 ,反之 亦 然 ( 图 21-3)。 这 一 方法 非常 灵敏 ,而 且 易 于 观察 ,特别 适用 于 对 根 生 长 有 
显著 折 制 作用 的 筛选 条 件 。 当 然 , 可 以 根据 研究 目的 及 钴 选 条 件 的 不 同 确定 不 同 的 筛选 指标 。 特 别 
需要 指出 的 是 ,对 于 筛选 不 同性 状 的 突变 体 ,可 能 往往 要 选用 不 同 的 生长 指标 。 便 如 上 述 “ 很 的 向 地 
性 弯 则 生长 "指标 对 于 筛选 刨 高 效 突 变 体 而 言 是 非常 有 效 的 方法 ,但 对 于 筛选 磷 高 效 ”( 或 " 硬 低 磷 ” 
罕 变 体 则 并 不 可 行 ,因为 缺 策 的 条 件 不 但 不 能 使 拟 南 芥 幼苗 枢 的 生长 受到 卸 制 ,反而 却 受到 一 定 程度 
的 促进 。 而 短 选 磷 高 效 突 变 体 以 地 上 部 分 的 生长 状况 变化 为 指标 可 能 较为 适当 ,包括 细菌 叶片 的 生 
长 快慢 .叶片 的 颜色 变化 等 ， 总 之 ,筛选 突变 体 的 指标 应 根据 侠 究 工作 的 实际 情况 而 确定 ,有 时 还 需 
要 反复 摸索 才能 找到 灵 繁 有 效 的 指标 ， 











旋转 180" 
l ll 
正常 培养 车 低 钾 培养 其 


图 21-3 利用 * 根 向 地 性 弯 册 生长 ?为 指标 筛选 拟 南 并 " 钾 商 效 "或 " 硅 夕 钙 " 突 变 体 丰 意图 
1; 存 正常 培养 基 (MS 琼脂 固 体 培养 基 ) 上 前 发 种 子 并 境 养 3 至 4 大 ,培养 时 将 培养 由 季 直 放置 ,使 幼苗 恨 
沿 固 体 增 养 基 的 表面 垂直 向 下 生长 。 开 ,将 在 正常 培养 基 上 培养 的 幼 前 移植 至 几 于 内 变 体 筛选 的 低 鲜 培 
养 基 [继续 唐 养 ,能 角 发 咎 根 的 弯曲 性 和 牛 长 的 细菌 (如 箭 洋 所 赤 ) 则 为 可 能 的 钾 高 效 或 耐 低 包 宽 蛮 体 。 挑 
选 可 能 的 窒 变 体 并 将 其 移植 至 正常 培 养 基 上“* 救 活 ”, 然 后 继续 在 土壤 中 培养 至 收获 种 子供 进一步 的 研究 

使 用 ， 




















3、 突 变 体 的 遗传 分 析 

根据 以 上 过程 第 选 得 到 的 突变 体 也 许 还 并 不 是 希望 所 得 公 的 突变 体 , 有 的 被 选 出 的 "突变 体 ” 可 
能 只 是 由 于 个 体 差异 而 表现 出 某 种 并 不 能 稳定 遗传 的 特殊 性 状 .而 有 的 则 可 能 是 多 个 基因 同时 发 生 
突变 而 表现 出 的 数量 性 状 变 异 。 相 对 于 某 一 目的 性 状 的 理想 突变 体 最 好 是 单 基因 突变 体 , 即 突变 体 
所 发 生 的 性 状 变异 是 与 单个 基因 发 生 突 变 所 连锁 的 。 因 此 ,应 对 经 上 述 过 程 第 选 得 到 的 突变 体 ( 往 往 
数量 较 大 ) 进行 进一步 的 遗传 分 析 , 包括 连 续 多 代 种 植 以 观测 其 “突变 性 状 "是 省 具有 和 遗 传 稳定 性 、 通 
过 回 交 分 析 其 子 二 代 (F;) 的 目的 性 状 分 离 情 况 等 。 事实 上 ,再 经 过 渴 传 分 析 后 ,经 前 述 第 选 过 程 所 得 
到 的 可 能 突变 体 中 有 大 部 分 会 被 剔除 ,只 有 一 小 部 分 是 与 日 的 性 状 相关 的 “ 单 基 因 突变 体 “。 这 里 所 
说 的 * 单 基因 突变 体 ” 并 非 指 该 突变 体 的 核 基因 组 中 只 有 单个 基因 发 生 窗 变 , 而 只 是 指 利 用 特定 的 得 
选 指 标 . 在 特定 的 第 选 条 件 下 所 表现 出 的 突变 性 状 (目的 性 状 ) 是 与 单个 发 生 突变 的 基因 相连 锁 的 ， 
也 许 该 突变 体 中 还 存在 其 他 若干 个 与 日 的 性 状 无 密切 关系 的 基因 突变 。 
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三 、 突 变 体 突 变 基因 的 定位 与 克隆 


在 获得 具有 目的 性 状 的 罕 变 体 后 ,可 利用 该 突变 体 克 隆 与 目的 性 状 相关 的 功能 基因 。 
1. 利用 T-DNA 插入 突变 体 的 基因 克隆 

由 于 T-DNA 播 人 诱 变 的 过 程 本 身 也 是 对 基因 进行 标记 (gene-tagging) 的 过 程 , 所 以 一 旦 得 到 具 
有 理想 目的 性 状 的 突变 体 ,对 该 突变 基因 的 克隆 工作 将 较为 简单 .快捷 。 图 21-2 描述 利用 T-DNA 择 
人 突变 体 克 朵 突变 基因 的 过 程 。 利 用 筛选 获得 的 具有 目的 性 状 的 突变 体 提 取 总 DNA, 以 此 总 DNA 
为 模板 ,以 插入 的 T-DNA 两 端的 已 知 序列 为 引物 进行 反 向 PCR 扩 增 ,获得 含有 外 源 DNA 片刻 的 插 
人 和 位 点 左右 两 端的 突变 基因 片段 。 在 拟 南 划 基因 组 测序 工作 完成 以 前 ,人 们 在 获得 插入 位 点 左右 两 
端的 突变 基因 片段 后 ,大 多 是 以 此 为 探 针 自 基因 库 中 馈 选 相对 应 的 基因 克隆 。 和 但 在 拟 南 并 基因 组 的 
全 序列 已 经 公布 之 后 ,人 们 在 获得 播 人 位 点 左右 两 端的 突变 基因 片段 后 的 工作 变 得 更 加 简单 ,可 将 捅 
人 位 点 两 端的 突变 体 植株 DNA 片段 先进 行 测序 ,然后 将 其 序列 直接 与 拟 南 弄 的 全 序列 数据 库 进 行 比 
较 , 即 可 方便 地 获得 突变 基因 的 序列 信息 。 
2， 利 用 化 学 诱 变 突 变 体 进 行 基因 克隆 

利用 化 学 诱 变 方法 获得 的 罕 变 体 克 隆 目 的 基因 的 过 程 较为 繁杂 .工作 量 也 十 分 旋 大 。 基 本 过 程 
包括 :名 作 图 群体 的 构建 ;名 突变 基因 的 染色 体 定位 ;加 利用 染色 体 步 移 法 逐步 道 近 目 的 基因 :中 利 
用 基因 转移 方法 克隆 目的 基因 

《1) 作 图 群体 的 构建 (以 构建 不 同 生态 型 杂交 的 代 群 体 为 例 ) ”首先 将 突变 体 与 不 同 生 态 型 
的 野生 型 拟 南 芥 植 株 进 行 杂 交 , 如 果 突 变 体 的 亲本 是 Columbia 生态 型 (简称 CC 型 ), 则 可 用 野生 
Landsburg 生态 型 (简称 L 型) 与 突变 体 进 行 杂交 ,然后 利用 Fz 代 饰 选 仍 然 表 现 突变 性 状 的 植株 构成 
作 图 咯 体 。 对 于 基因 的 粗 定位 来 说 ,一 般 有 200 一 300 株 Fs 代 构 成 的 作 图 群体 就 可 以 完成 ,但 对 于 较 
精细 的 定位 来 说 , 则 需 构建 数量 较 大 的 本 代 作 图 群体 (如 1000 株 或 甚至 更 多 )。 

(2) 实 亦 基 因 的 率 多 体 定 位 在 5 和 兴 染 色 体 上 选择 若干 个 已 知 的 分 和 子 标记 位 点 用 于 基因 的 染 
色 体 粗 定位 。 至 于 应 该 选择 那 一 类 分 子 标记 进行 基因 的 染色 体 定位 , 较 早 的 时 候 多 用 RFLP 和 
RAPD 标记 。 但 近年 来 更 为 简单 快捷 的 拟 南 井 的 SSLP 和 CAPS 标记 发 展 较 快 ,到 2001 年 底 , 已 经 
公布 的 SSLP 标记 已 经 超过 1 万 ,而 且 新 的 SSLP 和 CAPS 标记 还 在 陆续 被 报道 ,所 以 使 用 后 两 种 标 
记 方 法 的 工作 日 渐 增 多 。 当 然 ,还 有 近年 来 迅速 发 展 起 来 的 SNP 标记 (有 关 各 种 分 子 标记 的 方法 及 
优 缺 点 比较 请 读者 参考 有 关 文 献 或 书籍 )， 在 实际 的 研究 工作 中 ,往往 要 根据 实际 情况 交叉 使 用 不 同 
的 分 子 标记 。 在 确定 分 了 标记 的 方法 后 ;可 以 先 在 5 条 染色 体 上 根据 一 定 间隔 选择 车 干 标记 对 目的 
基因 进行 搜寻 定位 。 如 以 间隔 20 个 厘 摩 (centimorgan，cM) 来 选择 已 知 的 分 子 标记 ,假设 目的 基因 
位 于 两 个 已 知 标记 之 间 , 则 目的 基因 与 已 知 标 记 之 一 的 噬 离 应 小 于 或 等 于 10 个 厘 摩 。 利 用 上 述 以 突 
变 体 与 不 同 生 态 型 的 野生 拟 南 并 植株 进行 杂交 所 获得 的 F; 代 作 图 群体 对 目的 基因 (突变 基因 ) 进 行 
染色 体 定位 的 基本 原理 是 ;不同 生 态 型 拟 南 井 ( 如 C 型 和 型 ) 之 间 的 基因 序列 有 所 不 同 , 通 过 杂交 所 
获得 的 作 图 群体 由 于 染色 体 的 重组 与 交换 获得 了 一 定 的 多 态 性 ( 即 含有 另 一 生态 型 基因 组 的 部 分 序 
列 }， 上 自前 可 利用 的 多 数 分 子 标记 {如 SSLP 或 CAPS 标记 ) 的 PCR 扩 增 产物 或 扩 增 后 的 栈 切 产物 的 
长 度 在 C 型 和 L 型 拟 南 并 之 间 有 明显 差异 ( 即 所 谓 多 态 人 性)。 理 论 上 讲 , 如 果 目 的 基因 距离 被 检测 的 
某 一 分 子 标记 的 遗传 距离 请 远 , 则 在 此 区 则 内 发 生 重 组 交换 的 频率 就 傅 高 ;而 利用 该 已 知 标 记 为 引 
物 ,以 作 图 群体 植株 的 DNA 为 模板 所 获得 的 扩 增 产物 中 同时 出 现 两 种 生态 型 DNA 片段 的 概率 也 就 
愈 大 。 根 据 此 原理 ,以 所 选择 的 已 知 分 子 标记 为 引物 对 Fs 代 作 图 群体 植株 DNA 分 别 进行 PCR 扩 增 
及 产物 电泳 检测 ;根据 产物 多 态 性 出 现 的 几率 可 以 计算 出 目的 基因 与 已 知 标 记 的 遗传 距离 ,从 而 将 目 
的 基因 大 致 定位 在 染色 体 的 某 一 区 段 肉 。 所 用 的 作 图 群体 的 数量 愈 大 , 则 目的 基因 的 定位 愈 准确 精 
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细 。 

《3 利用 染色 体 步 称 法 逐步 逼近 目的 基因 在 已 经 将 目的 基因 定位 在 绿色 体 的 某 一 区 段 之 后 ， 
由 于 该 区 段 内 可 能 仍 包含 许多 基因 ,所 以 需要 进步 缩 小 突变 基因 存在 的 范围 ,直至 使 克隆 目的 基因 
成 为 可 能 。 逐 步 台 近日 的 基因 ,将 目的 基 央 存在 的 范围 尽 可 能 地 缩小 的 过 程 被 称 为 “染色 体 步 黎 ” 
(chromosome walking)。 在 基因 粗 定位 的 基础 上 , 划 果 在 已 经 使 用 的 两 个 分 子 标记 之 间 与 此 的 基因 
更 为 接近 的 区 域 还 有 已 知 的 分 子 标记 , 则 可 以 直接 利用 这 些 标记 进行 染色 体 步 移 , 直 至 没有 已 知 的 分 
子 标记 可 以 利用 。 接 下 来 则 需 日 行 寻找 新 的 分 了 标记 。 在 拟 南 芥 基 因 组 全 序列 已 经 公布 之 后 ,寻找 
新 的 分 子 标 记 的 工作 已 经 变 得 相对 简单 了 。 可 以 根据 月 的 基因 附近 的 DNA 序列 ,根据 分 子 标记 引物 
设计 的 原则 自行 设计 一 些 引物 继续 进行 染色 体 步 移 , 直 至 将 目的 基因 定位 在 很 小 的 一 段 DNA 序列 范 
围 内 。 

4) 利用 基因 转移 方法 克隆 目的 基因 在 将 目的 基因 定位 在 很 小 的 一 段 DNA 序列 范围 内 之 
后 ,如 何 克 际 目的 基因 则 需 视 具体 情况 而 定 。 最 率 运 的 情况 是 ,在 含有 月 的 基因 的 DNA 序 麟 范围 内 
只 有 一 从 基因 编码 区 域 , 则 此 编 色 区 即 为 该 目的 基因 序列 。 但 更 常见 的 情况 是 在 会 有 目的 基因 的 
DNA 序列 范围 内 包含 多 个 编码 区 域 ,这 就 需要 对 该 段 DNA 进行 亚 克 隆 ,然后 分 别 将 亚 克 座 转移 到 突 
变 体 株 中 进行 性 状 恢复 实验 ,能 使 罕 变 体 性 状 恢复 的 亚 克 隆 DNA 片段 含有 日 的 基因 的 编码 区 。 田 
外 ,也 可 通过 对 含有 目的 基因 的 DNA 片段 内 的 所 有 缩 码 区 域 的 测序 来 寻找 突变 位 点 。 当 然 ,在 具体 
研究 上 作 中 , 常 将 上 述 方法 结合 起 来 应 用 。 


第 三 节 ” 拟 南 草 的 基因 转化 


在 利用 拟 南 芥 为 材料 开展 研究 工作 的 过 程 中 ,经 常 需 要 根据 研究 目的 对 拟 南 苏 实 行 基因 转化 。 
对 拟 南 芥 进 行 基因 转化 的 原理 与 对 其 他 植物 进行 转化 前 原理 相同 ,以 下 只 就 认真 空 渗 人 法 ?转化 拟 
南 其 的 过 程 中 一 些 技术 方法 上 的 要点 予以 简 述 ,其 他 有 关内 容 请 读者 参考 有 关 植 物 生 物 技 术 或 基因 
工程 的 文献 。 
1. 含有 目的 基因 的 Ti 质粒 构建 

和 目的 基因 在 被 用 于 转化 寄主 植株 前 先 要 被 插入 转化 载体 ,土壤 农 杆 菌 CAgrobacterium tumifa- 
ciens) 中 的 Ti 质粒 是 转化 双子 叶 粳 物 时 最 为 常用 的 载体 。 将 目的 基因 插入 Ti 质粒 的 过 程 见 图 20-2 
的 示意 图 。 将 目的 基因 插入 Ti 质粒 后 ,利用 该 质粒 转化 农 杆 灞 获得 可 用 于 转化 用 的 农 杆菌 菌株 ， 
2. 植物 材料 准备 

将 拟 南 芥 种 子 用 0, 5% 次 毛 酸 钠 和 0.01% Triton-X 100 混合 液 消毒 10 分 钟 ,用 无 苦水 清洗 3 一 
4 次 后 将 消毒 后 的 种 子 在 4C 下 奉化 2 一 3 天 ,直接 播种 于 营养 士 与 旺 石 的 混合 物 ( 营 养 土 与 贱 石 的 体 
积 比 为 1: 1 或 2: 1), 培 养 宝 温度 控制 在 22C( 屋 ) / 18 宫 ( 夜 ), 光 周期 为 12 小 时 ( 光 )712 小 时 5( 暗 》， 
光 强 为 80 一 120 pmol/ m2:，s)。 培 养 幼 菌 至 2 对 真 叶 后 间苗 ,在 直径 为 10 cm 的 花丛 中 每 盆 保 留 4 
~5 株 。 待 植株 抽 攻 至 3 一 5cm 左右 高 时 前 去 葵 的 尖端 使 次 生花 序 生长 , 剪 切 位 点 应 在 最 顶端 共生 时 
的 上 方 (使 腋生 兹 序 的 葵 位 于 葵 和 后 叶 的 基部 )。 继 续 培 养 大 约 4~…5 天 后 的 植株 可 用 于 转化 ,此 时 的 杆 
株 已 有 全 枝 发 生 ,并 已 有 一 些 花 蓄 。 
3. 农 杆 菌 准 备 

将 前 述 用 会 目的 基因 的 Ti 质粒 转化 的 农 杆 菌 接 种 于 YEB 培养 基 ( 含 抗生素 ) 中 预 培养 28 人， 
200 r/min 振荡 过 夜 ) ,转化 前 -天 接种 于 含 相 同 抗生素 的 YEB 培养 基 中 扩大 培养 至 ODew 为 1.2 一 
1.6, 在 5000g 下 离心 15 分 钟 收集 农 杆菌 ,重新 悬浮 于 转化 拟 南 茶 的 闯 人 缓冲 液 (infiltration medi- 
um) ,调节 农 杆 昔 密 度 使 ODam 为 0.8。 转 化 拟 南 芥 时 ,每 200 ml 悬 祥 菌 液 可 重复 使 用 3 次 。 
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4. 拟 南 并 的 转化 
准备 一 盛 有 200 ml 悬浮 落 液 的 容器 ,将 前 述 种 有 氢 南 并 的 花 例 翻转 .使 植株 基部 漫 和 最 浮 菌 液 ， 
再 将 整个 体系 置 于 一 密封 容器 中 , 抽 真 空 芋 50 kPa, 持续 处 理 10 分 钟 左 右 。 然 后 缓 惕 放 气 后 取出 花 
盆 , 侧 身 填 托 禹 中 、 并 用 塑料 注 膜 覆 蘑 。 待 第 二 大 取 下 邮 料 注 腊 , 直 江 放置 花 倪 继 续 培 养 芭 收获 种 于 
《TT 代 )。 
5. 转 已 植株 第 选 
制备 MS 选择 平 松 , 将 T) 代 种 子 用 0. 535 次 握 酸 销 和 0.01% Triton-X 100 混 台 液 消 毒 10 分 钟 ， 
再 用 无 黄 水 清洗 3~4 次 后 将 种 子平 铺 在 MS 选择 培养 板 上 (密度 为 1000 一 2000 粒 种 子 / 划 ) ,4C 下 
春 化 2~3 天 后 移 人 生长 箱 中 (22 恒温,24 小 时 光照 , 光 强 30 一 40n mol ，s),? 天 后 挑选 转化 
植株 。 转 化 植株 的 生长 下 常 , 真 叶 健康 呈 这 绿 色 , 根 伸 长 至 培养 基 小 ;而 非 转化 植株 基本 不 能 生长 , 萌 
发 的 幼苗 呈 黄 白色 。 将 转化 植株 转移 至 正常 MS 培养 基 , 培 养 10 天 后 转 人 土壤 继续 培养 至 收获 Ts 
代 种 子 ， 分 株 保 存 转化 植株 种 子 , 备 个 一 步 观察 检测 用 。 


第 四 节 ” 拟 南 芥 种 植 培养 的 一 般 方法 


拟 南 养 是 野生 的 双子 时 草本 植物 ,在 野外 上 自然 条 件 下 一 般 春 季 萌 发 ,到 夏季 即 种 子 成 熟 。 应 该 说 
拟 南 芥 的 生长 发 育 对 环境 条 件 并 无 上 分 特殊 的 要 求 , 因 此 在 实验 室 条 件 下 的 种 植 及 管理 也 相 对 比较 
简单 。 但 国内 许多 实验 室 反映 , 拟 南 芥 的 培养 较为 困难 , 幼 凋 时 发 生死 亡 .或 抽 昔 后 植株 生长 瘦 习 等 
现象 经 常 发 生 ; 而且 经 常 发 生 较 严重 的 虫害 等 。 本 节 根 据 我 们 数 年 来 培养 拟 南 芥 的 一 些 体会 , 简 述 实 
验 室 条 件 下 培养 拟 南 并 的 一 般 方法 及 应 该 注意 的 问题 ， 

1. 生长 室 (或 培养 室 } 条 件 

如 果 有 条 忻 较 好 的 日 光 温室 (包括 夏季 有 降温 装 暂 冬季 的 晚上 可 以 增 温 等 ) ,可 以 直接 在 温室 内 
录 养 拟 南 芥 。 但 如 果 没 有 现成 串 用 的 温室 ,而 新 建 温 室 X 投 资 太 大 ,可 选择 一 般 实验 楼 的 普通 房间 稍 
加 改装 即 可 作为 拟 南 芥 的 培养 室 。 

《1) 温 度 条 件 ”适宜 拟 南 和 章 生 长 的 温度 在 18 一 22C 之 间 ,一 般 高 温 以 不 超过 25 避 为 宜 。 有 条 
件 的 情况 下 ,可 以 利用 可 控 温 的 制冷 /加 热机 组 作为 培养 室 的 温度 控制 装置 。 最 简单 的 方法 是 利用 冷 
暖 两 用 式 空调 机 ,空调 宙 的 功率 大 小 可 根据 培养 室 的 面积 和 光源 功率 的 大 小 而 定 。 根 据 经 验 , 一 问 
12m? 左右 大 小 的 培养 室 ,按照 不 大 于 5 kW 的 日 光 灯 光源 配置 (作为 主要 散热 源 的 日 光 灯 镇 流 器 部 分 
可 安装 在 培养 室外 ), 有 2 台 1.5 匹 的 空调 机 就 能 满足 北京 地 区 四 季 条 件 下 培养 室内 的 温度 调节 。 如 
果 选 用 功率 较 大 的 特殊 光源 ,可 在 生长 室内 装 -- 玻 璃 隔 层 ,将 阳 层 与 用 于 培养 拟 南 并 的 空间 之 间 尽 可 
能 密封 ,用 通风 的 方式 将 隔 层 内 的 光源 散热 消除 。 

《2 光照 条 件 拟 南 开 的 生长 不 需要 很 强 的 光照 ,将 生长 室内 的 光照 强度 控制 在 80 一 
120pmol/ (my ， 外 之 间 即 可 。 除 非 所 从 事 的 研究 丁 作 有 特殊 要 求 , 拟 南 并 的 一 般 培 养 过 程 对 光 质 的 要 
求 也 不 严格 , 仅 用 一 定 密度 的 日 光 灯 管 就 可 以 达 旬 要 求 。 如 图 21-1 B.C,D 所 示 , 在 培养 室内 可 捍 放 
多 层 培 养 架 ,每 层 安 装 5~6 支 40 w 的 日 光 灯 即 能 达到 所 需 光照 强度 ， 

(3) 浑 度 ”在 氛 南 并 幼苗 期 ,培养 室内 最 好 保持 相对 湿度 在 7 5% 一 80 史 之 间 。 待 拟 南 并 长 出 2 
对 以 上 真 叶 后 ,只 要 维持 一 般 的 湿度 即 可 ,不 必 特 别 增加 湿度 。 增 加 培养 室内 湿度 可 用 一 般 的 市 售 家 
用 加 湿 锋 由 可 。 如 果 室 内 培养 的 拟 南 并 生长 期 各 不 相同 ,可 采用 对 幼苗 局 部 塑料 薄膜 保湿 的 方法 ,而 
不 必 将 整个 培养 宝 维持 在 较 高 湿度 。 

2. 播 各 前 种 子 的 处 理 
在 播 秋 前 最 好 将 种 子 进行 消毒 . 春 化 处 理 。 可 用 0. 5% 次 握 酸 铜 和 0.01% Triton-X 100 混合 液 
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将 种 子 消毒 10 分 钟 ,再 用 无 菌 水 清洗 3 一 1 次, 以免 植 株 发 小 病害 。 对 于 有 上 叶 需 上 昌 在 泡 荫 条 件 下 培养 
的 幼苗 ,可 采用 同样 的 方法 对 种 子 进行 消毒 。 种 子 的 春 化 处 理 并 不 是 必需 的 , 伍 春 化 处 理 可 以 有 效 地 
提高 种 子 的 发 芽 紊 。 对 种 子 的 春 化 处 理 可 以 直接 在 一 般 的 沐 箱 里 (4 左右 ) 进 行 ,将 消毒 后 的 种 子 在 
温润 条 件 下 春 化 2 一 3 天 后 可 进行 播种 。 
3. 种 箱 及 一 般 管理 

播种 时 可 将 春 化 后 的 种 子 吉 翌 找 于 预先 浸 兆 的 营养 十 (可 在 花市 购 得 ) 与 峡 石 的 混合 物 中 ,种子 
应 揪 于 混合 土 的 近 表 面 ( 切 总 深 播 )。 为 保证 出 苗 整 齐 ; 人 得 一 位 点 可 播 数 粒 种 于 。 为 保持 湿度 ,在 播种 
后 可 用 塑料 薄膜 将 例 ( 或 育 贡 栓 ) 者 盖 , 待 幼 的 长 出 2 对 真 叶 后 将 将 薄膜 去 控 。 图 21-1 B.C 下 在 育苗 
盘 中 培养 的 拟 南 芥 , 图 21-1 DD 示 在 花 盆 中 培养 的 拟 南 并 。 增 养 室 温度 以 20~~22 信 之 问 为 宜 ( 匆 超过 
25 宫 ) ,黑暗 /光照 周期 为 12712 小 时 或 10714 小 时 ,光照 又 度 为 80 一 120 pmol/'(m:。s)。 待 幼苗 长 出 
全 少 2 对 自 叶 后 ,可 适当 进行 间苗 使 植株 问 有 一 定 问 隔 此 岗 , 以 保 让 植株 个 位 生长 健壮 .结实 饱满 。 
培养 拟 南 并 经 常会 遇 到 凡 虫 的 危害 ,可 根据 虫 情 用 稀释 2000 一 3000 倍 的 爱 福 了 或 虫 螨 齐 克 交 替 使 用 
以 灭 虫 。 为 防止 病虫害 .还 应 注意 对 所 用 营养 土 的 灭 菌 、 灭 虫 卵 处 理 ,特别 是 对 在 使 用 过 程 中 曾 发 生 
病 虫 省 的 莹 养 土 应 该 进行 妈 理 或 废弃 不 再 使 用 。 


第 五 季 ” 有关 拟 南 章 的 一 些 常 用 信息 


对 于 利用 拟 南 芥 为 实验 材料 的 全 究 人 员 , 串 以 充分 利用 各 种 来 源 的 有 关 拟 南 并 研究 的 信息 。 特 
划 是 国际 拟 南 芥 组 织 以 及 从 多 研究 机 构 通 过 互联 网 发 布 .交流 并 不 断 昌 新 的 大 量 信息 或 数据 库 , 更 是 
以 拟 南 并 为 实验 材料 的 研究 人 员 椒 可 不 知 .不 能 不 用 的 信息 资源 。 而 对 于 研究 工作 涉及 分 子 牛 物 学 
内 容 者 ,可 能 更 是 会 经 常 性 地 使 用 有 关 拟 南 芥 基因 弓 的 各 种 数据 库 。 以 下 仅 就 一 些 最 常用 的 拟 南 芥 
数据 库 和 开 联 网 站 等 相关 信息 进行 简单 介绍 ,读者 可 根据 自己 的 研究 需要 进一步 去 搜寻 相关 信息 , 当 
然 最 好 足 能 根据 自己 的 人 鲜 究 需要 在 实验 室 建 立 自己 的 拟 南 芥 信 息 工作 平台 。 

1. 常用 的 拆 南 并 互联 网 数据 库 

下 面 简单 介绍 经 常用 到 的 拟 南 芥 数 据 库 ,每 个 数据 库 都 有 其 特点 及 所 侧重 的 内 容 。 实 际 上 ,只 要 
进 人 其 中 某 个 数据 库 后 ,就 可 非常 方便 地 链接 到 相关 的 数据 库 . 

AIVMSCArapidoapsis Information Management System; 域 名 ;http:/ /aims. cps, msu, edy/alms/): 
由 美国 国家 自然 科学 基金 会 资助 建立 的 “ 拟 南 草 信 息 管理 系统 ”。 通 过 此 信息 系统 可 以 非常 方便 地 进 
人 几乎 所 有 其 他 有 关 氛 南 并 的 数据 库 或 网 站 ,也 可 通过 此 系统 直接 白 设立 在 美国 俄 训 俄 州立 大 学 的 
拟 南开 生物 资源 中 心 <ABRC, Arabidopsis Biological Resource Center} 和 设立 在 英国 诺丁汉 大 学 的 拟 
南 芥 中 心 (NASC,Nottingham Arabidopsis Stock Centre) 通 过 互联 网 索取 或 订购 拟 南 芥 突变 体 种 子 
或 DNA 靠 。 

ABRC ( Arabidopsis Biological Resource _ Center 域 各 :http: www. biosci, ohio-state, edu7 
plantbio/Facilities/abre/ ABRCHOME., HTMD) :设立 在 美国 俄亥俄 州立 大 学 的 拟 南 并 生物 资源 中 心 
网 站 。 利 用 该 网 站 可 免费 索取 一 定数 量 的 各 种 妓生 型 .突变 体 或 转化 体 种 子 , 也 可 索取 成 购买 所 需 的 
DNA。 从 用 户 注册 到 提交 索取 种 子 或 DNA 的 订单 ,者 可 以 通过 网 上 很 方便 地 完成 。 当 然 , 也 可 山 此 
方便 地 进入 其 他 有 关 拟 南开 的 数据 库 或 网 站 。 

NASCCNettingham Arabidopsis Stock Center, 域名 ;http: pnase, life. nott ac. uk 站 ;设立 在 英 
国 诺丁汉 大 学 的 拟 南 并 种 子 和 DNA 保存 及 分 发 中 心 ;其 功能 类 似 于 ABRC. 

ATGCCArabidopsis thatiana Genome Center, 域 名 ;http: ‘thale. salk. edu.) : 拟 南 芥 基 因 组 中 心 
网 站 .设立 在 美国 宾 电 法 尼 亚 大 学 。 该 网 站 提供 氢 南 茵 基因 向 的 物理 图 谐 ,遗传 周 谱 、 研 究 方法 党 
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言 息 。 

TAIRCThe Arapidopsis Informalion Resource， 域 名 :http: rwrww arabidopsis. org}): 本 网 站 包 
合 大 量 关 于 氢 南 措 研 究 的 数据 库 , 诸 如 基因 ,分 子 标记 等 的 寻找 ;性 传 图 庶 和 物理 图 谱 的 观察 分 析 ; 基 
于 物理 图 谱 和 基因 数据 库 的 BLAST 分 析 ; 各 种 关于 拟 南 草 研究 的 技术 方法 介绍 ; 拟 南 并 国际 会 议 的 
信息 ;等 等 。 

NCBI (The National Center for Bictechnology Information; 域 名 :http; /www. nehi nlm. nih. 
gov/genebank) :美国 国家 生物 技术 信息 中 心 网 站 。 该 网 站 包括 多 种 生物 的 基因 组 数据 库 (Gene- 
Bank) 以 及 各 种 模式 生物 的 EST(Expressed Sequence Tag) 序 列 数据 库 等 。 

DatA (Database of Arabidopsis thatiana Annotation， 域 名 : hitps//baggage. stanford. edu/ 
group/ arabprotein/) :利用 此 数据 库 可 搜寻 所 有 拟 南开 基因 组 序列 中 的 编码 区 域 。 

Lehie Seeds Chttp:/ /www, arabidopsis. com/) :Lehle Seeds 是 一 供应 各 种 拟 南 并 种 子 ( 包 括 野 生 
型 种 子 . 诱 变种 子 ,部 分 突变 体 种 子 ) ,DNA 以 及 各 种 拟 南 并 研究 用 的 仪器 设备 和 消耗 品 等 的 商业 性 
公司 。 

TIGRCThe Institute for Genomic Research, 该 机 构 有 关 拟 南 划 数据 库 的 域名 为 : httip:/ /www. 
tigr. org/tdb/athl/htmils/index html) :TIGR 是 一 家 非 赢利 性 的 基因 组 研究 及 资源 信息 管理 机 构 , 所 
属 网 站 包括 从 细菌 到 人 类 的 各 种 模式 生物 基因 组 的 结构 ,功能 及 其 比较 的 数据 库 。 诸 如 “Arabidopsis 
thaliana Annotation Database” 包 括 拟 峙 并 所 有 的 编码 区 序列 ; “Landsberg erecta random sequence 
database” 包 括 Landsberg 生态 型 拟 南 芥 的 数 千 个 随机 序列 ,对 子 从 事 基 因 图 谱 克 隆 的 研究 人 员 非 常 
重要 {《 由 于 已 经 公布 的 拟 南 芥 基 因 组 全 序列 物理 图 谱 是 利用 Columbia 生态 型 拟 南 并 完成 的 ,对 于 以 
基因 组 DNA 多 态 性 为 基础 的 图 谱 克 隆 过 程 中 寻找 新 的 多 态 性 分 子 标记 非常 有 用 ); “Arabidopsis 
thaliana Gene Index (AtGID ”数据 库 则 包含 所 有 已 知 的 拟 南 并 PEST 序列 和 基因 序 询 ;等 等 。 

2. 岂 种 电子 {网络 } 版 的 实验 方法 手册 

外 欧洲 分 子 生物 学 会 的 “ 拟 南 开 遗 传 及 分 子 生物 学 实用 教程 ”EMBO Practical Course on Ge- 
netic and Molecular Analysis of Arabidopsis, http://www. cnrs-git, fr/isv/EMBO/manuals/) :可 以 
padf 格式 下 载 该 教程 全 文 。 内 容 包 括 :配子 体 发 生 ; 利 用 分 子 标记 进行 基因 的 图 谱 克 隆 ; 拟 南开 的 诈 变 
及 突变 体 分 析 ; 拟 南 芥 的 真空 渗入 转化 方法 ; 拟 南 芥 的 反 向 遗传 学 研究 方法 ; 拟 南 开 的 物理 图 谱 基 因 
克隆 ;利用 微 列 阵 方法 检测 mRNA 的 表达 ; 拟 南 并 的 细胞 生物 学 研究 方法 ;等 。 

个 美国 冷泉 港 实验 室 拟 南 芥 分 子 遗 传 实验 教程 (Cold Spring Harbor Arabidopsis Molecular Ge- 
netics Course Manual, 可 自 http://www, arabidopsis, org/cshl-course/ 下 载 ) ;内 容 包 括 ; 拟 南 并 的 遗 
传 . 突 变 体 筛选 ;基因 的 图 位 克隆 ; 拟 南 芥 花 发 育 的 过 传 分 析 ; 利用 非 放 射 性 探 针 进行 原 位 杂交 ;基因 
表达 与 蛋白 定位 ;植物 防御 反应 ;基因 的 转 库 子 标记 与 增强 子 捕 捉 ; 拟 南 闪 的 次 生 代 谢 物 分 析 ; 利用 醇 
母 功能 补偿 方法 分 离 拟 南 间 的 cDNA;T-DNA 标记 方法 ;等 。 

二 互联 网 上 还 有 一 些 直 接 公 布 的 实验 方法 CArabidopsis Protocols on the Web: http;//www, 
arabidopsis, org/ methods. htmi) ,如 拟 南 章 的 非 真 空 渗入 转化 方法 ;用 于 增强 子 和 基因 捕 提 的 拟 南 划 
转 座 子 诱 变 等 
3. 一 些 有 关 扳 南 芥 的 专著 

四 Arabidopsis thaliana as a Model for Plant-Pathogen Interactions. Edited by K Davis and R 

Hammerschmidt. (1993) 
DD Arabidopsis: Annual Plant Reviews, Vol. 1. Mary Anderson and Jeremy Roberts, eds, 
(1998) 
Arabidopsis. Elliot M, Meyerowitz, Chris R, Somerville. eds. (1994) 
» 496 ， 


个 Methods in Arabidopsis research, Csaba Koncz，Nam-Hai Chua, Jef{ Schell eds, (1992) 
EE) Arabidopsis: A Practical Approach, Zoe Wilson ed (2000) 
(© Arapidopsis: an atlas of morphology and development. John L. Bowman ed. (1993) 
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中 英文 名 词 对 照 索引 


春 化 作用 vernalization 373 


A 
舱 性 系 ”gynoeciousline 388 
矮 壮 训 ”chlorocholine chloride, CCC 390,448 上 肉 雄 同 株 同 花 和 植物 hermaphroditic plant 387 
氮 基 氧 乙 醒 aminooxyacetic acid,ADA 304 舱 雄 同 株 异 花 植 物 ”monoecions plant 38? 
氨基 乙 氧 基 乙 烯 基 甘 氨 酸 aminoethoxyvinyiglycine， 雌雄 异 株 植物 dioecious plant 387 
AVG 304 次 生 避 ”secondary wall 29 
B D 
半 纤 维 罕 ”hemicetluiose 27 大 量 元 素 ”macroelement; macronutrient 88 
胸 间 连 丝 plasmodesma 32,33,245 单 体 肌 动 蛋白 actin 20 
COs 槐 和 点 ”CO% saturation peint 171 单 性 乡 实 。 parthenoearbpy 278，398 
保卫 细胞 guard cel] 54,57 单 盐 毒 害 。 toxicity of single salt 102 
被 动 运输 passive transport 蛋 日 激酶 cyclin-dependent protein kinese，CDK 291 
茉 丙 气 酸 解 气 酶 。 phenylalanine ammonia lyase，PAL 滴漏 式 “hourglass 364 
、 et ,| 第 二 信和 司 。 second messenger 416 
必需 元 素 。 essential element, essential nutrient 87 淀粉 台 成 酶 。 starch synthase 166 
表现 光合 速率 apparent photosynthesis rate 167 
cx 淀粉 酶 atmylase 319 
表面 张力 surface tension 37 
丙酮 琶 op 16 淀粉 体 amyloplast 338 
Vate, 
Py™u 动力 蛋白 dynamin 25 


丙酮 酿 厂 柄 双 激 酶 ”pyruvate phosphate dikinase,，PPDK _ 
银 炼 arelitnation 427 


161 
病程 相关 蛋白 pathogenesis-related prorein, PR 多 胺 polyamine 267 
466, 482 多 酚 气 化 酶 ”polyphenol oxidase 200 


Cs 补偿 点 “CO compensation point 171 拒 丈 区 appressed region 119 


C E 


2, 4- 二 氢 茶 抑 乙 酸 。 2,4-dichlorophenoxyacetic acid，2， 


昔 汶 乙酸 oxaloacetic acid, GAA 159 
4D 268 


层 积 ”stratification 381 

超 气 化 牺 歧 化 酶 。 superoxide 机 smutase，SOD ”170， 下 
430,434 ,442 461 

衬 质 势 ”Imatric potential 39 

成 北 决 定 杰 fioral determinated state 356 

成 花 察 florigen 366 


发 酵 fermentation 182 
发 育 developrment 239 
放 氧 复合 体 oxygerrevclving complex,OEC 135 


成 膜 体 phragmoplast 30 非 坊 释 区 ”ponappressed region 119 
赤 老 苗 Cabberetza kujikuroi 279 分 化 ”differentiation 239 

夷 条 认 ”gibberellin, GA 265,279,366, 411 辅酶 A coenzytme A, CoA 184 
赤 荃 烷 ent-gibbercllane 279 辅助 色素 ”accessory pigment 123 
初生 壁 、”primary wall 29 复种 指数 rmultiple crop index 175 
着 化 束 vernalin 3768 副 卫 细胞 subsidiary cell 57 


。 502。 


G 


处 调 罕 calmodulin, CaM 418,1420 

匡 注 醋 -3- 磷 栈 、 glyceraldehyde-3-phosphate, GAF 
感受 perception 423 

感性 运 动 nastic movement 
感 夜 性 
感 盎 性 


}31 


thermeonasty 341 

341 

nyctinasty 341 

selsmonasty 341 

高 尔 基 体 Golgl body 15 

根 压 root pressure 52 

共 质 休 symplast 32,49 

谷 氨 酸 台 酶 glutamare synthase; GOGAT 107 

谷 氨 酸 陪 氨 酶 “glulamale dehydrogenase，GDTH 

谷 氨 酰胺 人 台 成 酶 glutamine syntherase, GS 107 

党 腕 甘 肪 还 原 酶 430 

罕 糖 素 

光 饱 和 点 169 

洗 补 偿 点 jht compensation Point 

光合 磷酸 化 photophosphorylation 

光 介 速率 photosnythetic rate 167 

光合 册 还 原 循环 ”photosynthetic carbon reduction: PCR 
cycle 130 

光合 作用 的 光 抑 制 “Phetoinhibition 

光 呼 朋 ”photorespiration 156 

光 上 竖 吸 碘 氧 化 循环 photorespiratory carbon oxidation 
eycle, PC eyele 156 

光 签 色 责 “phytochrome，Phy 349 

光 能 利用 率 

光 受 体 pbotoreceptor 349 

江 撒 态 建 成 ”photomorphogenesis 

光 周 期 “Photoperiod 355, 425 

光 周 期 现象 ”photoperiodism 359 

兆 周 期 诱 替 ”photoperiodic induction 363 

果 腔 ”pectm 31 

果糖 -1, 5- 二 人 向 酸 栈 酶 
FBPase 155 

果糖 -6- 克 酸 fructose-6-phosphate, F-6-P 

过 氧化 氢 酶 catalase， CAT 190，442 

过 氧化 物 酶 。 peroxidlase，POD 31,190,209, 442 


123 


resonance trans[er 





108 


glutathicone reductase; GR 
ollgosaccharin 28,312 

light saturation point 
169 
140 


170 


174 


efficiency for solar energy Utilization 


348，425 


fructose1，6- 出 phosphatase， 


163 


H 


楼 筷 nuclear pore 18 
核 伍 


nucleolus !9 


核 酮 糖 -1, 5- 二 磷酸 
150 
核 酮 类 -1,.5 -磷酸 凑 化 酶 /如 氧 奖 
bisphosphate carboxylase/oxygenase, Rubiseo 150 
校 酮 糖 -5- 克 验 ribulose5-phosphate; Ru5P 151 
枝 酮 糖 -5 -硫酸 激 旷 


155 


ribulose-l1, 5-bisphosphate, RuBP 


ribulose-] ，5- 
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